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Resumen
El  género  Rhytidanthera (Ochnaceae)  está  integrado  en  su  mayoría  por  árboles  distribuidos
principalmente en los bosques de la cordillera Oriental de Colombia y en la cordillera de Mérida en
Venezuela;  sin  embargo,  algunas especies  se  encuentran en la  sierra  de La Macarena y en la
serranía de Chiribiquete. Este trabajo presenta la revisión taxonómica del género Rhytidanthera y
pone a prueba su posición filogenética dentro de la tribu Sauvagesieae con base en marcadores
moleculares  tanto  nucleares  como  plastídicos.  Para  la  revisión  taxonómica  se  caracterizó  y
cuantificó  la  variación  morfológica  de  los  especímenes  encontrados  en  diferentes  herbarios
nacionales e internacionales, así como los recolectados en campo en el marco de este proyecto.
Adicionalmente, se describieron los patrones del desarrollo de las hojas y las flores de algunas
especies del género mediante microscopia electrónica de barrido. Para poner a prueba la posición
filogenética de Rhytidanthera dentro de la tribu Sauvagesieae, se secuenciaron cinco marcadores
moleculares ITS, matK,  rbcL,  ndhF y trnL-F, y se realizaron análisis de los caracteres obtenidos
usando  las  metodologías  de  Máxima  Parsimonia  e  Inferencia  Bayesiana.  Como  resultado  se
propone  que  Rhytidanthera es  un  grupo  monofilético  bien  soportado,  constituido  por  cuatro
especies (R. mellifera,  R. regalis,  R. splendida y  R. sulcata),  relacionadas entre sí por presentar
hojas  compuestas  imparipinnadas,  flores  blancas  levemente  aromáticas  y numerosos estambres
(27-67).  Como parte del estudio taxonómico se sugiere la sinonimización de  R. fragrans y  R.
magnifica  bajo los nombres  R. sulcata y R.  splendida, respectivamente.  Se presenta una clave
taxonómica para diferenciar las cuatro especies de Rhytidanthera, acompañada de la descripción de
cada  una,  su  tipificación,  comentarios  acerca  de  sus  afinidades,  y  se  presenta  un  mapa  de
distribución que incluye las localidades tipo georreferenciadas. Se propone también una hipótesis
acerca de las relaciones filogenéticas de este género dentro de la tribu Sauvagesieae, en donde
Rhytidanthera es el grupo hermano del clado constituido por Godoya (cuya monofilia también se
propone),  Cespedesia y Krukoviella, todos ellos géneros neotropicales. Se plantea la hipótesis de
que Fleurydora, género endémico de Guinea Francesa, es el grupo hermano del clado compuesto
por Rhytidanthera, Cespedesia, Godoya y Krukoviella, basado en la presencia de flores zigomorfas
durante la antesis y una placentación parietal intrusiva.




The  genus  Rhytidanthera (Ochnaceae)  comprises  andean  trees,  mainly  distributed  along  the
Colombian  Cordillera  Oriental  and  in  the  southern  portion  of  the  Cordillera  de  Mérida  in
Venezuela; also, some species are found on sandstone hills of the sierra de La Macarena and the
serranía de Chiribiquete. This study includes the taxonomic treatment of the genus Rhytidanthera
and an assessment of its phylogenetic position inside the tribe Sauvagesieae based on nuclear and
plastid  molecular  markers.  For  the  taxonomic  treatment,  we  characterized  and  quantified  the
morphological variation of the specimens from different national and international collections, as
well as the ones collected on field. Additionally, we described the developmental patterns of both
leaves and flowers using Scanning Electron Microscopy. To establish the phylogenetic position of
this genus, we sequenced five molecular regions, ITS, matK, rbcL, ndhF and trnL-F, then analysed
the datasets with Maximum Parsimony and Bayesian Inference. We propose Rhytidanthera as a
well-supported  monophyletic  group  containing  four  species: R.  mellifera, R.  regalis, R.
splendida and R.  sulcata, characterized by  odd-compound  leaves,  white  aromatic  flowers  and
numerous  stamens  (27-67).  Aditionally,  we  suggested  that  R.  fragrans and R.  magnifica  are
synonyms of R. sulcata and R. splendida respectively. We present a taxonomic key to the species
of Rhytidanthera as well as descriptions, typification, comments concerning their affinities, and
distribution  maps (along with georeferenced localities  of  type specimens).  We propose a  new
hypothesis for the phylogenetic relationships of this genus within the tribe Sauvagesieae, where
Rhytidanthera  is  recovered  as the  sister  group  of  a  clade  that  includes Godoya (which  is  also
recovered  as  monophyletic), Cespedesia, and Krukoviella.  Fleurydora,  a  genus  endemic  from
French  Guinea,  is  sister  to  the  Neotropical  group  comprising
Rhytidanthera, Cespedesia, Godoya and Krukoviella; these relationships are based on the presence
of  zigomorphic  flowers  only  during  anthesis,  as  well  as  the  presence  of  a  parietal  intrusive
placentation.




El género  Rhytidanthera  (Ochnaceae) es un grupo propio de las formaciones boscosas de los
Andes, la sierra de La Macarena y la serranía de Chiribiquete, restringido a ecosistemas con alta
pendiente  y suelos arenosos bien drenados (Schultes 1953).  Es el  único grupo dentro de la
familia  Ochnaceae  que  posee  hojas  compuestas;  sin  embargo,  desde  su  descripción  por
Planchon (1846) se ha relacionado con el género Godoya, del cual hizo parte inicialmente. En la
actualidad  existen  seis  binomios  descritos  al  interior  de  Rhytidanthera;  no  obstante,  Sastre
(1995) propuso la inclusión de todas las especies descritas hasta el momento en la sinonimia de
R. splendida (Planch.) Tiegh., sin mayores justificaciones al respecto.
En cuanto a las relaciones filogenéticas de Rhytidanthera, se han propuesto dos hipótesis hasta
el momento. La hipótesis de Amaral (1991) quien con base en caracteres morfológicos propuso
una relación de parentesco entre el género  Testulea y el clado compuesto por  Rhytidanthera,
Godoya, Cespedesia y  Krukoviella, siendo  Rhytidanthera hermano de  Godoya, y  Cespedesia
hermano  de  Krukoviella.  Posteriormente,  Schneider  et  al.  (2014)  propusieron  una  nueva
hipótesis con base en los caracteres moleculares de cinco marcadores (ITS, matK, ndhF y trnL-
F);  en esta hipótesis  Rhytidanthera  es el grupo hermano del clado  Godoya  + [Cespedesia  +
Krukoviella],  y  Testulea  es  el  taxón hermano de la subfamilia  Ochnoideae (antigua familia
Ochnaceae  s.s). Sin  embargo,  en  los  trabajos  citados  anteriormente  el  muestreo  tanto
morfológico como molecular para Rhytidanthera fue insuficiente; por esta razón no había sido
posible  poner  a  prueba  la  monofilia  de  este  género  y  tampoco  se  conocía  su  posición
filogenética dentro de la tribu Sauvagesieae.
Teniendo  en  cuenta  lo  anterior,  el  presente  trabajo  se  plantea  las  siguientes  preguntas  de
investigación: ¿Cuáles son las especies del género  Rhytidanthera? ¿Cuáles son las relaciones
filogenéticas  del  género  Rhytidanthera dentro  de  la  tribu  Sauvagesieae,  y  con  sus  géneros
presumiblemente  afines:  Godoya,  Cespedesia y  Krukoviella?  ¿Qué  caracteres  morfológicos
soportan la posición filogenética de Rhytidanthera dentro de la tribu Sauvagesieae?
Este documento consta de dos capítulos escritos a modo de artículo. El primero corresponde a la
revisión taxonómica del género en donde se presenta un análisis cualitativo y cuantitativo de los
caracteres morfológicos relevantes para diagnosticas las especies, así como una clave dicotómica
para separar las mismas, su diagnosis, información de su distribución y comentarios acerca de
sinónimos, lectotipificación, entre otros. Adicionalmente, se presenta un estudio de los patrones
de desarrollo de las flores y algunos aspectos sobre el desarrollo de las hojas, con énfasis en los
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caracteres diagnósticos de las especies. El segundo capítulo corresponde al análisis filogenético
de la tribu Sauvagesieae con base en cinco marcadores moleculares, uno nuclear ITS y cuatro del
ADN del cloroplasto (matK, rbcL, ndhF y trnL-F). Se presentan los resultados de los análisis de
Máxima  Parsimonia  e  Inferencia  Bayesiana  y  se  realiza  un  análisis  de  los  caracteres
morfológicos que sustentan las relaciones filogenéticas propuestas.
Objetivo General
Realizar  la  revisión  taxonómica  del  género  Rhytidanthera y  proponer  una  hipótesis  de  sus
relaciones filogenéticas dentro de la tribu Sauvagesieae, con base en caracteres moleculares.
Objetivos específicos
1. Determinar  el  estatus  taxonómico  de  las  especies  del  género  Rhytidanthera con  base  en
caracteres morfológicos.
2. Someter  a  prueba  las  hipótesis  existentes  sobre  las  relaciones  filogenéticas  del  género
Rhytidanthera, con base en marcadores moleculares nucleares y del cloroplasto.
3. Establecer el conjunto de caracteres morfológicos vegetativos y reproductivos que permitan
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Revisión taxonómica de Rhytidanthera
(Ochnaceae)
Taxonomic revision of Rhytidanthera (Ochnaceae)
Resumen
El género  Rhytidanthera (Planch.) Tiegh. incluido dentro de la familia Ochnaceae, fue descrito
como  un  subgénero  de  Godoya, género  con  el  cual  presenta  afinidades  morfológicas.  Seis
binomios  se  han  descrito  hasta  la  fecha  dentro  del  género;  sin  embargo,  algunos  autores  han
reducido el número de especies a una sola,  Rhytidanthera splendida (Planch.) Tiegh., distribuida
principalmente a lo largo de los Andes de Colombia y Venezuela, desde Caquetá hasta el extremo
sur  de la cordillera de Mérida,  en la sierra de La Macarena y la  serranía  de Chiribiquete.  La
variación morfológica de este género no había sido evaluada en detalle, razón por la cual no existía
una  delimitación  clara  de  las  especies  en  este  grupo.  Con  base  en  el  análisis  cualitativo  y
cuantitativo  de  los  caracteres  morfológicos  tanto  vegetativos  como  florales  del  género,  se
reconocen cuatro especies, R. mellifera R.E.Schult. conocida sólo de la localidad tipo en la serranía
de  Chiribiquete,  R.  regalis R.E.Schult.  distribuida  en  la  sierra  de  La  Macarena,  R.  splendida
restringida a los Andes de Colombia y Venezuela, y R. sulcata Tiegh. también andina y restringida
a  relictos  de  bosque  en  Santander  y  Norte  de  Santander.  Los  caracteres  morfológicos  más
importantes para separar estas especies son el número y la forma de los folíolos, el número de
estambres y el número de glándulas (coláteres) en la base de los sépalos. Se presenta una clave
para identificar las especies del género, así como mapas actualizados de distribución que incluyen
localidades tipo georreferenciadas.
Palabras  clave:  Andes,  Chiribiquete,  desarrollo  floral,  flora  de  Colombia,  La  Macarena,
Malpighiales, Sauvagesieae.
Introducción
El  género  Rhytidanthera conocido  comúnmente  como  ‘Azuceno’  (Asuseno  en  Dwyer  1946),
‘Quina Calisaya’ (R. splendida; E.L. Little, Jr. 9088 [COL]) o ‘Colmillo’ (en Norte de Santander),
pertenece a la tribu Sauvagesieae de la familia Ochnaceae y se encuentra distribuido a lo largo de
la cordillera Oriental de Colombia, desde Norte de Santander hasta Caquetá, en  la sierra de La
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Macarena, la serranía de Chiribiquete y en el extremo sur de la cordillera de Mérida en Venezuela.
El género actualmente está representado por pequeñas poblaciones restringidas a relictos de bosque
bien conservados,  con alta pendiente y suelos arenosos bien drenados  (Schultes 1954).  Dichas
poblaciones han sido intervenidas debido principalmente al uso de la madera de estos árboles como
materia prima para la elaboración de herramientas (Lawrance 599 [COL]), así como a la inminente
deforestación  que  han  sufrido  los  Andes,  producto  de  la  actividad  agrícola,  la  minería
principalmente en la zona de Boyacá y Cundinamarca,  y la explotación petrolera en Norte de
Santander (Armenteras et al. 2011; Etter et al. 2006).
Rhytidanthera está compuesto por arbustos, arbolitos y árboles de gran porte, que se diferencian
fácilmente  de  los  géneros  Godoya,  Cespedesia y  Krukoviella  con  los  que  se  encuentra  más
cercanamente  emparentado,  por  tener  hojas  compuestas  imparipinnadas  (caracter  único  en  la
familia). Sus flores son zigomorfas sólo durante la antesis y tienen cinco sépalos y cinco pétalos
blancos con un tenue aroma, a diferencia de los demás géneros cuyos pétalos son amarillos y sin
aroma. Posee numerosos estambres con filamentos cortos, al igual que  Cespedesia que tiene  ca.
100, mientras en Godoya y Krukoviella el número de estambres es de sólo 10. El ovario es súpero,
con  cuatro a  seis  carpelos  y  numerosos  rudimentos  seminales  por  carpelo.  Las  flores  de
Rhytidanthera al igual que las de Godoya, están cubiertas de abundante mucílago, producido por
coláteres que se encuentran en la base de las brácteas y los sépalos, a diferencia de Cespedesia y
Krukoviella quienes  no  presentan  pelos  glandulares  ni  coláteres  en  los  sépalos.  El  fruto  en
Rhytidanthera consiste en una cápsula septicida, que abre desde la base hacia el ápice, liberando
numerosas semillas aladas.
Rhytidanthera fue  descrito  por  Planchon  (1846)  como  el  subgénero  Rutidanthera dentro  de
Godoya, en el cual incluyó una sola especie (Godoya splendida Planch.), caracterizada por poseer
de  18  a  20  estambres  (ver  discusión  de  la  especie),  anteras  transversalmente  rugosas  y  hojas
imparipinnadas. Posteriormente, van Tieghem (1904) consideró que los caracteres descritos por
Planchon para el subgénero Rutidanthera eran suficientes para reconocerlo como un género aparte
de Godoya al cual llamó Rhytidanthera, y aceptó tres especies dentro de este, R. sulcata Tiegh., R.
fragans Tiegh. y R. splendida (Planch.) Tiegh. Van Tieghem utilizó caracteres de las brácteas de la
inflorescencia,  las  estípulas  y  el  último  par  de  folíolos  de  la  hoja  para  diferenciar  estas  tres
especies.  A  partir  de  ese  momento  otros  tres  binomios  fueron  propuestos,  incluyendo  la
transferencia  de  G.  magnifica  Gleason al  género  Rhytidanthera  con  base  en  el  número  de
estambres, la forma de los pétalos y el tamaño de la hojas. Schultes (1949, 1953) describió dos
nuevas especies para el género, R. mellifera R.E. Schult. y R. regalis R.E. Schult., provenientes del
departamento del  Caquetá  y la sierra de La Macarena respectivamente  y utilizó el  número de
11
estambres, la persistencia de las brácteas de la inflorescencia y el número de folíolos por hoja para
diferenciar las seis especies del género descritas hasta ese momento. Sin embargo, a la fecha no
existe claridad acerca del número de especies que componen el género, pues Amaral & Bittrich
(2014) reconocieron cinco especies distribuidas en Colombia y Venezuela, mientras que Sastre
(1995) sugirió  sinonimizar todos los binomios existentes bajo el nombre de  R. splendida.  Cabe
resaltar que la propuesta de  Sastre  (1995)  carece de un estudio detallado d e  la  variación
morfológica  al  interior  del  género,  razón  por  la  cual  no  existe  evidencia  para  reconocer  a
Rhytidanthera como un género monoespecífico.
Debido  a  la  controversia  que  existe  en  torno  a  la  delimitación  taxonómica  al  interior  de
Rhytidanthera, este trabajo tiene como propósito realizar una revisión taxonómica del género, con
el fin de definir las especies que lo componen, sometiendo a prueba la hipótesis de Sastre (1995) .
Adicionalmente,  se  analizará  la  variación  de  los  caracteres  morfológicos  en  el  grupo
(principalmente foliares), con el fin de encontrar un conjunto de caracteres que permitan delimitar
las especies y que faciliten su identificación tanto en campo como en herbario, debido a que el
género está compuesto en su mayoría por árboles de gran porte con intervalos de tiempo largos
entre periodos de floración, dificultando así la consecución de material fértil.
Métodos
Recolección de material en campo
Debido a la escasez de material fértil en las colecciones de herbario, se realizaron diez salidas de
campo entre 2014 y 2016 con el fin de recolectar material del género Rhytidanthera, en especial
tejidos para extracción de ADN, inflorescencias y flores en diferentes estados de desarrollo. Se
realizaron tres salidas a los municipios de Girón, Rionegro y Piedecuesta en el departamento de
Santander;  una  a  los  municipios  de  Rionegro,  Medellín  y  Envigado  en  el  departamento  de
Antioquia; una al municipio de Páez en el departamento de Boyacá; una al municipio de La Playa
de Belén en el departamento de Norte de Santander; una al municipio de San José del Guaviare y
a la Serranía de la Lindosa en el departamento del Guaviare; y tres a los municipios de Vista
Hermosa y Cubarral en el Departamento del Meta. Las flores y botones florales fueron fijados en
etanol al 70%, y las muestras de tejido para extracción de ADN fueron preservadas en gel de
sílice. El material herborizado fue depositado en su mayoría en el Herbario Nacional Colombiano
(COL), y se enviaron duplicados a los herbarios de CDMB, COAH, HUA, MEDEL, LLANOS,
UDBC, UIS Y UPTC.
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Material examinado
En total se examinaron  ca. 254 especímenes (incluyendo duplicados) del género  Rhytidanthera
provenientes de Colombia y Venezuela, correspondientes a 32 números de colección generados en
el presente trabajo y 81 depositados en los herbarios COL, COAH, UDBC, CDMB, UPTC y UIS
incluyendo aquellos  recibidos  en  préstamo de  los  herbarios  MO,  US y  NY.  Se  revisaron  los
especímenes tipo,  a excepción del sintipo de  Godoya splendida  depositado en K (disponible a
través de Jstor), pues no fue posible obtener un préstamo de este herbario, y el holotipo de  R.
mellifera  R.E.Schult. depositado en US, debido a que el espécimen no fue encontrado en dicha
colección;  sin  embargo,  se  estudiaron dos  isotipos  de  esta  especie  depositado  en COL.  En el
apartado de tratamiento taxonómico, el material examinado en físico está denotado con un símbolo
de  admiración  (!);  para  los  demás  especímenes  referenciados  se  observaron imágenes  en  alta
resolución, disponibles en la bases de datos Global Plants disponible en https://plants.jstor.org/ y
en  diversos  herbarios  en  línea.  Los  acrónimos  de  los  herbarios  se  citaron  siguiendo el  Index
Herbariorum disponible en http://sweetgum.nybg.org/science/ih/.
Análisis morfológico
Para cada uno de los especímenes examinados se analizaron 208 caracteres morfológicos, de los
cuales 113 fueron cualitativos y 95 cuantitativos (22 discretos y 73 continuos). Para el conteo de
estambres, la observación de coláteres y la medición de semillas, se rehidrataron botones florales,
frutos y flores provenientes de los pliegos de herbario, mediante exposición paulatina a agua a
punto  de  ebullición,  por  aproximadamente  dos  a  seis  horas  dependiendo  del  ejemplar  y  la
estructura.
El análisis de caracteres del desarrollo se llevó a cabo a partir de botones florales en diferentes
estados de desarrollo,  los  cuales  fueron previamente  recolectados  y  fijados en  etanol  al  70%.
Dichos botones se disectaron en alcohol al 90% usando un estereoscopio; posteriormente fueron
deshidratados con una serie de diluciones progresivas desde etanol 90% hasta acetona 100%, para
luego secarlos a punto crítico; finalmente las muestras fueron metalizadas con oro, y examinadas
bajo un microscopio electrónico de barrido  (MEB) marca  Jeol,  modelo JSM- 58000LV, en el
departamento de Biología Vegetal de la Universidad Estatal de Campinas (Brasil).
Con este conjunto de caracteres codificados se llevó a cabo una delimitación inicial de las especies
del  género  Rhytidanthera en  cuatro  especies  (ver  descripción  de  las  especies),  siguiendo  el
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concepto  unificado  de  especie  propuesto  por  de  Queiroz  (2007)  y  aplicando  las  propiedades
mencionadas en el concepto morfológico de especie (Mayden 1997) como criterio operacional para
diagnosticar dichas entidades.
Morfometría
Se realizó un análisis morfométrico de caracteres con el fin de cuantificar la variación encontrada
dentro de las cuatro especies del género preestablecidas, así como hacer una selección de aquellas
variables que explican el mayor porcentaje de variación morfológica dentro de las mismas.
  
Debido a  la  gran  cantidad  de  especímenes  estériles  y  a  que  algunas  de  las  estructuras  como
brácteas,  sépalos  y estambres  son  caedizas,  fue  imposible  codificar  todos  los  caracteres  en  el
mismo individuo, en la mayoría de los especímenes analizados; este problema impide generar una
matriz sin datos faltantes. Por tal motivo fue necesario eliminar las variables con más del 70% de
datos faltantes (e.g., caracteres morfológicos de la semilla), así como aquellas que no presentaron
variación entre los grupos. Adicionalmente se eliminaron de la matriz algunos de los especímenes
para los cuales había poca información. La matriz final para el análisis morfométrico contiene 169
filas  correspondientes  a  30  especímenes  de  cuatro  especies,  y  59  caracteres,  todos  de  tipo
numérico. Finalmente se llevó a cabo una imputación de datos basada en modelos lineares, para
eliminar la presencia de los datos faltantes que persistieron luego del re-arreglo de la matriz.
Se llevó a cabo un análisis exploratorio de la variación morfológica dentro del género por medio de
un PCA (Principal  Component  Analysis),  usando los  paquetes FactoMineR (Lê et  al.  2008) y
factoextra (Kassambara & Mundt 2017), este último para la visualización de los resultados. La
imputación de datos faltantes fue realizada con el paquete missMDA (Josse & Husson 2016). Con
base en las contribuciones de cada uno de los caracteres a la variación dentro de las especies, se
seleccionaron aquellas variables que explican la mayor parte de la variación contenida en la matriz
de  datos,  siguiendo  lo  sugerido  por  Jolliffe  (2002)  y  Todeschini  &  Consonni  (2008).
Posteriormente, se construyeron diagramas de cajas para las variables seleccionadas y se pusieron
a prueba las diferencias entre ellas para cada una de las variables seleccionadas, usando la prueba
no paramétrica de Kruskal-Wallis, y en los casos en que la hipótesis nula fue rechazada, se usó la
prueba de comparaciones múltiples de Conover (Kloke & McKean 2012). Estas pruebas fueron
llevadas a cabo con los datos brutos debido a que no se encontraron diferencias significativas en el
tamaño (alométricas) de las hojas entre las especies (p = 0.5215, K = 2.2533), que pudiesen afectar
las comparaciones entre variables derivadas de este órgano (eg. longitud de los folíolos, longitud
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de los peciólulos, entre otras). Todos los análisis estadísticos fueron implementados en el lenguaje
R v.3.4.4 (R Core Development Team 2018) disponible en http://www.r-project.org/.
Construcción de mapas y georrefereciación
Para la elaboración de mapas de puntos inicialmente se llevó a cabo la georreferenciación de las
localidades citadas en los especímenes de herbario, siguiendo el método radio-punto (Wieczorek et
al. 2004), usando las planchas para Colombia del IGAC 1:100.000 disponibles en el servidor WFS,
planes  de  ordenamiento  territorial,  referencias  especializadas  (Bejarano  1952;  Kugenev  1971;
Molano-Campuzano 1971), e información disponible en la base de datos en línea del Herbario
Nacional  Colombiano (COL),  disponible  en  http://www.biovirtual.unal.edu.co/es/colecciones/search/plants/,
así  como el buscador geográfico del  Herbario Amazónico Colombiano (COAH), disponible en
https://www.sinchi.org.co/coah/buscador-geografico-del-herbario-virtual-especializado.  Tanto  la  georreferencia-
ción como los mapas fueron construidos en QGIS V.2.8.9 disponible en  http://qgis.org/. En la
información de los especímenes tipo de cada una de las especies se reporta la localidad original




Las especies del género Rhytidanthera son en su mayoría árboles de gran porte ramificados sólo
hacia el ápice, que alcanzan entre 15–25 m de altura. Sin embargo, R. sulcata presenta arbustos y
pequeños árboles no ramificados, de hasta 10 m de altura (Figura 1). Algunos individuos son poco
ramificados en estado juvenil, pero en estado adulto desarrollan ramas débiles y largas, llegado a
ser volubles, lo que los convierte en arbustos escandentes. Linares (2001) sugiere que el desarrollo
de múltiples  ramas laterales  débiles,  en plantas  con hábito predominantemente  arbóreo,  puede
constituir una estrategia que le permite a la planta apoyarse en otras y trepar sin la utilización de
estructuras especializadas, con el fin de alcanzar los estratos altos del dosel.  
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Figura 1.  Hábitos de crecimiento en  Rhytidanthera.  A y B. R. regalis, árbol de gran porte >20 m. A.  S.
Reinales 161 (COL), municipio de Vista Hermosa (Meta); B. Imagen tomada de Schultes (1953), macizo de
Rengifo,  sierra  de  La  Macarena  (Meta).  C. R.  splendida,  S.  Reinales  140  (COL), municipio  de  Páez
(Boyacá). D–F. R. sulcata. D. Imagen tomada de E.P. Killip & A.C. Smith 15217 (US), Mesa de los Santos
(Santander); E. S. Reinales 137 (COL), vereda Piritama (Norte de Santander); F. S. Reinales 027, municipio
de Piedecuesta (Santander).
Forma de las hojas y los folíolos
Rhytidanthera es el único género dentro de la familia Ochnaceae que presenta hojas compuestas.
En todas las especies las hojas son imparipinnadas, lanceoladas o elípticas, con un pecíolo de 4.5–
25 cm de longitud y la base ensanchada; sin embargo, el número de folíolos así como la forma de
los mismos varía entre especies. Rhytidanthera sulcata es la especie más particular del género en
cuanto a su morfología foliar; presenta hojas con 7–9 folíolos opuestos, coriáceos, sin peciólulo o
con  peciólulos  menores  de  5  mm  de  longitud;  los  folíolos  son  generalmente  oblongos  u
oblanceolados  (en  el  caso  del  folíolo terminal),  con un  ápice  levemente  agudo,  redondeado u
obtuso en la mayoría de los casos, y la base truncada, redondeada a subcordada y no asimétrica
(especialmente en los folíolos basales) [Figura 2D]. En R. mellifera y R. regalis las hojas poseen de
(11-)  13–15 folíolos  opuestos,  subopuestos  o  alternos  (sobre  todo  hacia  el  ápice  de  la  hoja),
subcoriáceos, con peciólulos en los folíolos mediales entre 2.5–10 mm de longitud, en su mayoría
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son largamente oblongos, a excepción del folíolo terminal que puede ser lanceolado; el ápice de los
folíolos es agudo y en algunas ocasiones acuminado,  y la base es cuneada y asimétrica en  R.
regalis,  y  no  asimétrica  en  R.  mellifera;  esta  última  especie  posee  márgenes  de  los  folíolos
revolutas (Schultes 1949), caracter único dentro del género (Figura 2B). Rhytidanthera splendida
es  la  especie  más  variable,  presenta  hojas  con  7–9  (-11)  folíolos  en  su  mayoría  alternos,
membranosos a coriáceos, con peciólulos cortos o en algunos casos folíolos subsésiles, de ápice
agudo,  base  redondeada  a  cuneada  y  levemente  asimétrica;  los  folíolos  son  desde  largamente
oblongos, hasta ovados o lanceolados; es característico de esta especie que las bases de los folíolos
sean decurrentes, por lo que usualmente los folíolos se fusionan por la base en diferentes grados,
especialmente los folíolos apicales y el terminal (Figura 2C). El folíolo terminal también difiere
entre las especies, R. splendida tiene el folíolo terminal dividido en uno o más segmentos que están
parcialmente fusionados entre sí, o con los folíolos apicales por la base, mientras R. regalis y R.
mellifera tienen el folíolo terminal libre y no dividido (Figura 2A-B); en algunos especímenes de
R. sulcata también se observó fusión de los folíolos apicales.
Forma de los dientes de la lámina
Los márgenes de los folíolos de Rhytidanthera son aserrados debido a la prolongación de las venas
secundarias sobre el margen de la lámina. Los dientes tienen una forma CC/CV con un vértice
redondeado y ápice generalmente mucronado (Manual of leaf Architecture 1999). Sin embargo, el
número de órdenes de los dientes difiere entre las especies del género,  R. mellifera y  R. regalis
poseen por lo general dientes de primer orden, es decir, sólo las venas secundarias forman dientes,
mientras  R.  splendida y  R.  sulcata poseen  dientes  de  segundo  y  tercer  orden,  formados
principalmente por venas terciarias, es decir, presentan folíolos con margen doblemente aserrada.
Persistencia de estípulas, brácteas y bractéolas
Rhytidanthera sulcata difiere de las demás especies de  Rhytidanthera ya que presenta estípulas,
brácteas y bractéolas persistentes. Este carácter ha sido ampliamente usado para reconocer a la
especie (Dwyer 1946; Gleason 1933; van Tieghem 1904); sin embargo presenta variación pues en
algunos individuos tanto las estípulas como las brácteas son caedizas. A pesar de esto, en estado
juvenil,  y  en  etapas  tempranas  del  desarrollo  de  las  flores,  la  condición  persistente  de  estas
estructuras  se  cumple.  En  las  especies  restantes  al  igual  que  en  los  géneros  relacionados
Fleurydora y  Godoya, las estípulas y brácteas de la inflorescencia, así como los sépalos se caen
tempranamente en el desarrollo, dejando una cicatriz conspicua anular (Figura 2E-G).
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Figura 2. Variación en la morfología foliar en Rhytidanthera. A. R. regalis, S. Reinales 157 (COL). Folíolos
largamente oblongos, peciólulos presentes,  folíolos apicales y folíolo terminal libres.  Escala=3cm.  B. R.
mellifera, R.E. Schultes 5657 (COL). Margen de los folíolos revoluta. C. R. splendida, J.A. Steyermark & B.
Manara 125172. Base de los folíolos cuneada, margen decurrente, folíolo apical dividido en tres fragmentos
aún unidos por la base.  D–G. R. sulcata.  D.  S. Reinales 132 (COL). Base de los folíolos redondeada a
subcordada, folíolo terminal obovado-lanceolado. E. Linden 765 (BR). Detalle de las brácteas persistentes,
señaladas  por asteriscos  blancos,  imagen tomada de la base de datos  “Plants  Jstor”.  F.  S.  Reinales  027
(COL). La flecha indica las cicatrices anulares que dejan las brácteas al caerse.  G. S. Reinales 022 (COL).
Detalle de las brácteas persistentes.
Tipo de inflorescencia
Todas las especies del género presentan inflorescencia en panícula; sin embargo, en Rhytidanthera
sulcata la panícula es poco ramificada y puede presentar algunas flores agregadas en fascículos
(van Tieghem 1904), especialmente en la porción basal de la inflorescencia (Figura 3).
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Figura 3.  Flores fasciculadas en R. sulcata, E.P. Killip & A.C. Smith 15217. La flecha indica un fascículo
con dos flores.
Tamaño de los sépalos y número de coláteres
En Rhytidanthera al igual que en Fleurydora y Godoya, los sépalos se distribuyen en dos verticilos
claramente diferenciados en forma y tamaño (Amaral & Bittrich 2014). Los sépalos del verticilo
externo son pequeños, coriáceos y cuculados, generalmente tienen el margen eroso y no cubren el
botón floral, mientras los sépalos del verticilo interno son más grandes, ligeramente coriáceos y
cóncavos, con un margen entero o parcialmente eroso, y cubren el botón floral por lo menos en
etapas tempranas del  desarrollo de la flor.  El  número de sépalos por verticilo varía dentro del
género, en la mayor parte de los individuos examinados existen tres sépalos en el verticilo externo
y dos en el verticilo interno (Figura 2B); sin embargo en un individuo de R. sulcata (Figura 2A), y
en R. mellifera se observaron dos sépalos externos y tres sépalos internos mucho más grandes. En
algunos individuos la diferencia entre sépalos externos e internos no es clara, pues la mayoría, a
excepción del más externo y el más interno, son del mismo tamaño, consistencia y forma. Debido a
la variación encontrada en este carácter, no resulta útil para diagnosticar las especies del género.
Adicionalmente el género presenta estructuras glandulares (coláteres) en la zona proximal de la
superficie adaxial de las estípulas, las brácteas y bractéolas florales, y los sépalos. En todas las
especies el número de coláteres disminuye gradualmente de forma centrípeta, es decir,  que las
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brácteas florales presentan más coláteres que los sépalos internos (Figura 4A). R. sulcata presenta
el mayor número de coláteres (entre 25–45) en el sépalo más externo, y entre 8–21 en el sépalo
más interno.  R. regalis y  R. splendida tienen un número similar de coláteres (entre 12–25) en el
sépalo externo y entre 0–5 en el sépalo más interno; sin embargo, en  R. regalis el  número de
coláteres  es  generalmente  menor  y  en  algunos  especímenes no  se  encuentran  coláteres  en  los
sépalos más internos.
Figura 4. Variación en el número de coláteres y de estambres en Rhytidanthera. A. R. sulcata, de izquierda a
derecha, dos sépalos externos que no cubren el botón floral, y tres sépalos internos que cubren los pétalos.
Las flechas indican los coláteres, que van disminuyendo en número desde las bractéolas hacia los sépalos
internos, S. Reinales 132 (COL). B. R. splendida, conjunto de sépalos, R. Liesner, A. González & R.F. Smith
9645  (NY).  C. Corte  transversal  del  botón  floral  de  R.  sulcata con  62  estambres  organizados  en  tres
verticilos,  S.  Reinales  131  (COL).  C. Corte transversal  de botón floral  de  R. regalis con 31 estambres
organizados en dos verticilos, S. Reinales 162b (COL).
Forma de los pétalos
Según Dwyer (1946) la forma de los pétalos permite separar las especies de Rhytidanthera, pues
sugiere  que  R.  sulcata posee  pétalos  oblongo-redondeados,  mientras  en  R.  magnifica y  R.
splendida son  obovado-espatulados.  Sin  embargo,  Schultes  (1949)  describe  los  pétalos  de  R.
mellifera como  oblongo-espatulados,  y  en  1953  menciona  que  los  pétalos  de  R.  regalis son
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variables, desde oblongo-redondeados hasta obovado-espatulados. Un análisis de la variación de
los pétalos demuestra que este es un carácter con alta plasticidad incluso a nivel de individuo tal
como fue sugerido por Schultes (1953), pues en un mismo individuo se encuentran pétalos desde
oblongos hasta obovado-espatulados  (Figura 5). Por esta razón, este carácter no debe ser usado
para separar las especies.  
Figura 5. Variación en la forma de los pétalos en Rhytidanthera. A. R. sulcata, S. Reinales 132 (COL). B-C.
R. regalis, W.R. Philipson & J.M. Idrobo 2011 (COL). D. R. splendida, Lawrance 599 (US). Los número del
1 al  4 señalan las diferentes  formas de los pétalos:  1.  Obovado-espatulados,  2. Oblongo-espatulados,  3.
Oblongos y 4. Oblongo-redondeados. Escala=1cm.
Número de estambres
Rhytidanthera regalis es la especie que presenta menor número de estambres, de 27–32, seguida
por  R. splendida que tiene entre 35–58.  Las especies con mayor número de estambres son  R.
sulcata  con  52–67  y  R.  mellifera con  60–65;  en  esta  última  especie  el  rango  de  número  de
estambres corresponde a la variación encontrada en un solo individuo (Figura 4). A pesar de la
variación individual, es posible definir rangos, razón por la cual el número de estambres es un
carácter taxonómicamente informativo. 
Variación ontogenética en Rhytidanthera
Los individuos de este género presentan una notable variación ontogenética tanto en los caracteres
foliares como en la estructura de las flores. A pesar de que la forma y consistencia de los folíolos
varia a medida de que el organismo crece, el número de folíolos está determinado desde etapas
tempranas del  desarrollo  de la hoja  (Figura 6),  y  permanece constante,  razón por la cual  este
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carácter es útil para diferenciar entre las especies. No obstante, el folíolo terminal puede dividirse
dos o más veces a lo largo de la vida, formando segmentos de la misma forma y tamaño que los
demás  folíolos  de  la  hoja.  La  hojas  jóvenes  por  lo  general  son  membranosas  y  tienen  una
coloración rojiza, pero paulatinamente se tornan coriáceas y de color verde oscuro.
En la figura 6C-E se observan coláteres ubicados en la superficie adaxial del extremo proximal de
las estípulas. Diferentes autores (Amaral 1991; Dwyer 1944, 1946) han descrito la presencia de
estas estructuras en las brácteas de las flores de Godoya, Rhytidanthera, Krukoviella, Cespedesia, y
en la  base de los sépalos de los dos primeros. Sin embargo,  estas estructuras habían recibido
diversos nombres, apéndices fimbriados [glandulares?] (Dwyer 1944), pelos con forma de garrote
[Langen Keulenhaaren] (Amaral 1991) y pelos glandulares [coláteres?] (Amaral & Bittrich 2014);
hasta  el  momento  estas  estructuras  no  se  habían  interpretado  como  coláteres  que  producen
abundante  mucílago  que  cubre  los  primordios  tanto  foliares  como  florales  en  este  grupo  de
géneros.  
Figura 6. Desarrollo de la hoja en Rhytidanthera. A. R. regalis, S. Reinales 161 (COL). Hoja en desarrollo
con 15 folíolos. Desde etapas tempranas del desarrollo los folíolos son largamente oblongos y los folíolos
basales son más pequeños que los restantes; no se observa fusión de folíolos. B-C. R. splendida, S. Reinales
128 (COL).  Hoja  en desarrollo  con  11 folíolos.  Desde  etapas  tempranas  del  desarrollo  los  folíolos  son
ligeramente más anchos en la base, tomando una forma lanceolada a elíptica en estado adulto; los folíolos
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basales son notoriamente más pequeños, y el folíolo terminal es más grande que los restantes; no se observa
fusión de los folíolos apicales entre sí. C. La aparición de los folíolos es simultánea una vez que el meristema
se ha diferenciado para dar origen a la hoja.  D-E. R. regalis, S. Reinales 162 (COL). Meristema apical. Se
observan  numerosos  coláteres  acompañando  los  primordios  foliares,  que  están  cubiertos  de  abundante
mucílago. La flecha negra indica coláteres desarrollándose en la base de la estípula. (ma) meristema apical,
(e) estípula removida, (c) coláteres, (pf) primordio foliar.
Las flores también sufren cambios durante el desarrollo, ya que previo a la antesis los estambres
rodean de forma simétrica el gineceo, razón por la cual el botón floral presenta simetría radial
(Figura  7).  Durante  la  antesis  los  estambres  se  desplazan hacia  el  extremo adaxial  de  la  flor,
mientras el gineceo se inclina hacia el lado abaxial,  dando como resultado una flor zigomorfa.
Adicionalmente, Rhytidanthera posee un desarrollo centrífugo de los estambres (Figura 7A-B), al
igual que  Sauvagesia,  Poecilandra y  Luxemburgia,  que pertenecen a la misma tribu, pero que
presentan  entre  5-10  estambres  así  como estaminodios;  sin  embargo,  se  diferencia  de  Ochna
perteneciente a la tribu Ochneae, que también presenta poliandria, y en donde el desarrollo de los
estambres es centrípeto (Pauzé & Sattler 1978).
Figura  7.  Desarrollo  floral  en  Rhytidanthera. Flores  con  zigomorfía  secundaria.  A-E. Flores  de
Rhytidanthera en estadios progresivos del desarrollo, donde se han removido las bractéolas, los sépalos (s) y
los pétalos (p). Las flechas blancas señalan estambres menos desarrollados en el verticilo más externo del
androceo, sugiriendo la diferenciación centrífuga de los estambres. La simetría de los botones florales es
radial. F-G. Flores de Rhytidanthera en antesis F. S. Reinales 137 (COL). G. E. Trujillo 1538 (COL), imagen
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de Edwin Trujillo. El asterisco negro muestra el desplazamiento de los filamentos de los estambres hacia el
lado adaxial de la flor. (c) coláteres, (g) gineceo, (e) estambres.
Análisis morfométrico
El análisis de componentes principales logró recoger en los primeros dos componentes el 73.8% de
la variación presente en la matriz de datos, con un aporte del primer componente de menos del
50% (Figura  8).  El  PCA sugiere  que  Rhytidanthera  sulcata  difiere  morfométricamente  de  R.
regalis y R. mellifera pues las elipses de confianza de cada especie no incluyen al centroide de la
otra. En concordancia con las observaciones realizadas, es posible inferir a partir del gráfico del
PCA que las variables que pueden explicar las diferencias entre estas especies son el número de
folíolos,  el  número de coláteres  en los  sépalos  y la  longitud de los  peciólulos.  Rhytidanthera
regalis y  R. mellifera no difieren morfométricamente pues los centroides de las dos están muy
cerca entre sí y caen dentro de la región de confianza de cada una de las especies; este resultado
concuerda  con  lo  observado  ya  que  estas  dos  especies  difieren  únicamente  en  el  número  de
estambres y en el margen revoluto de los folíolos presente en R. mellifera. Las especies R. sulcata
y R. splendida son las más variables dentro del género. Adicionalmente sus elipses se sobreponen,
lo cual sugiere que la mayor parte de las variables analizadas no son útiles para separarlas; sin
embargo, variables como el ancho de los folíolos y el número de coláteres en el sépalo interno,
contribuyen a  explicar  las  diferencias  encontradas  entre  estas  dos  especies.  Por  esta  razón,  se
propone el uso de dichos caracteres para diagnosticar las dos especies.
Los resultados del  análisis  morfométrico de las especies están de acuerdo con la propuesta de
incluir a  Rhytidanthera magnifica en la sinonimia de  R. splendida, pues según las 59 variables
incluidas en el PCA, el tipo de R. magnifica (Lawrance 599) queda ubicado cerca del centroide de
la elipse que agrupa todos los individuos de R. splendida (Figura 8 flecha negra). Esto sugiere que
no hay diferencias en las variables analizadas, entre estas dos especies. No fue posible realizar el
mismo procedimiento para  R. fragrans,  debido a que no se incluyó el  espécimen tipo de esta
especie en el análisis morfométrico.
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Figura 8. Resultado gráfico del análisis de componentes principales de la matriz con 169 observaciones y 59
caracteres. Se muestran las elipses de confianza de cuatro especies (preestablecidas) en un plano compuesto
por los componentes uno y dos. La flecha negra indica la posición del individuo Lawance 599 (MO), tipo de
R. magnifica. 
A pesar de que la mayoría de las variables parecen aportar de forma diferente a la explicación de la
variación en el conjunto de datos (Figura 8),  es posible observar alto grado de redundancia en
variables como el ancho basal, ancho medio y ancho apical de los folíolos, número de coláteres en
los sépalos internos y externos, largo y ancho del pedicelo floral, entre otras. Por esta razón, de las
59 variables incluidas en el análisis fueron seleccionadas solamente 10 teniendo en cuenta que su
contribución en cada uno de los componentes fuese mayor a 0.7 (Anexo 3). Los diagramas de cajas
de estas variables sugieren diferencias entre las especies, por ejemplo, el número de folíolos es útil
para separar a  R. regalis y  R. mellifera de las especies  R. sulcata y  R. splendida  (Figura 9). En
cuanto al ancho medio de los folíolos, se encontraron diferencias significativas entre las especies
(p<0.001,  K = 41.633),  siendo  R. sulcata la especie que presenta hojas con menor número de
folíolos, pero folíolos más anchos, mientras R. regalis presenta un mayor número de folíolos, pero
estos  son  mucho más  angostos.  Las  variables  longitud  del  pecíolo  (p  =  0.05,  K =  7.9108)  y
longitud  del  peciólulo  del  folíolo  terminal  (p  =  0.55,  K =  2.1026),  no  mostraron  diferencias
significativas entre las especies.
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Figura 9. Diagramas de cajas de algunas de las variables que mostraron más de 0.7 de contribución en los
componentes uno y dos del PCA.
Tratamiento taxonómico
El análisis de los caracteres morfológicos de los especímenes tipo y del material recolectado de los
seis  binomios disponibles  para  el  género  Rhytidanthera sugiere  que cuatro especies  deben ser
consideradas  válidas  dentro del  género:  R.  regalis R.E.Schult.,  R.  sulcata Tiegh.,  R.  mellifera
R.E.Schult.,  y  R. splendida (Planch.) Tiegh. Adicionalmente se propone que  R. magnifica y  R.
fragrans deben ser consideradas como sinónimos de R. splendida y R. sulcata respectivamente.
Rhytidanthera
Rhytidanthera (Planch.) Tiegh., Annales des Sciences Naturelles Botanique, sér. 8, 19: 43.
1904.
Godoya subg. Rutidanthera Planch., London Journal of Botany 5: 599. 1846.
Rutidanthera  Planch. Grafía corregida por van Tieghem, quien propone emplear el nombre  Rhytidanthera
(van Tieghem 1904, p. 44).
Especie Tipo: Godoya splendida Planch.
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Árboles de mediano a gran porte, hasta 25 m de altura, o arbustos poco ramificados y en ocasiones
escandentes; madera fuerte y flexible de color rosado-amarillento. Hojas imparipinnadas, alternas,
con 7–15 folíolos, hasta 60 cm de largo; pecíolos ca. ⅓ del largo de la hoja, glabros, caniculados y
ensanchados hacia la base; estípulas caedizas dejando una cicatriz prominente y anular al caerse.
Folíolos sésiles a peciolulados; peciólulos teretes, aumentando en longitud hacia el ápice de la
hoja;  folíolos  opuestos  (generalmente  los  basales)  a  alternos,  coriáceos,  lanceolados,  elípticos,
obovados  o  largamente  oblongos,  ápice  agudo  a  redondeado,  raramente  acuminado,  base
generalmente decurrente, obtusa, redondeada o subcordada, en algunos casos asimétrica, margen
aserrada o doblemente aserrada (en ocasiones con dientes de tercer orden), dientes pequeños y
curvos de tipo CC/CV (Manual  of  leaf  architecture),  con presencia de un mucrón debido a la
prolongación  de  las  venas  secundarias;  venación  primaria  craspedódroma,  venas  secundarias
oblicuas a la costa, regularmente espaciadas y paralelas entre sí, venación de tercer orden mixta,
algunas venas paralelas  entre sí  y  otras reticuladas,  tanto la costa  como las venas secundarias
prominentes por la haz y el envés; el folíolo terminal simple o ampliamente dividido en dos o tres
segmentos, generalmente más largo que los restantes; folíolos apicales libres o fusionados entre sí
y/o  con el  folíolo  terminal;  folíolos  basales  siempre libres  y  más  pequeños que los  restantes.
Inflorescencia terminal  en  panícula,  desde  poco  hasta  ampliamente  ramificada,  18–60 cm de
largo,  con  flores  simples  o  raramente  fasciculadas;  brácteas  de  la  inflorescencia  generalmente
caedizas,  en  algunos  casos  persistentes,  amplexicaules,  pequeñas,  cuculadas,  coriáceas,  con
margen eroso y apéndices glandulares de tipo coláter en la base de la superficie adaxial. Flores con
pedicelo  leñoso,  articulado,  subclavado  y  glabro,  sostenidas  por  tres  bractéolas,  pequeñas,
cuculadas, coriáceas, con margen eroso y apéndices glandulares de tipo coláter en la base de la
superficie adaxial; flores actinomorfas durante el desarrollo y zigomorfas en la antesis debido a la
agrupación de los estambres en la posición adaxial de la flor; botones florales elípticos, hasta 3 cm
de largo. sépalos (4-) 5 con prefoliación quincuncial, caedizos, organizados en dos verticilos; 2–3
sépalos  externos  pequeños,  que  no  cubren  el  botón  floral,  hasta  1  cm  de  largo,  coriáceos,
cuculados,  con base ensanchada y ápice  en ocasiones  retuso,  margen generalmente  erosa,  con
presencia de coláteres en la base de la superficie adaxial, que secretan abundante mucílago; 2–3
sépalos  internos  más  grandes  que  cubren  el  botón  floral  al  menos  en  etapas  tempranas  del
desarrollo, hasta 3 cm de largo, subcoriáceos, cónicos, con base ensanchada, ápice agudo, margen
entera, en ocasiones con presencia de coláteres en la base de la superficie adaxial, y/o cavidades
subepidérmicas  llenas  de  mucílago en  ambas  superficies;  pétalos 5  con  prefoliación  contorta,
persistentes, blancos, carnosos, desde oblongos hasta obovado-espatulados, hasta 3 cm de largo,
con venación flabelada y venas que se bifurcan antes de llegar al ápice, presencia de cavidades
subepidérmicas  llenas  de  mucílago  en  la  superficie  adaxial;  estambres  27–67  rodeando
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simétricamente el gineceo antes de la antesis, con desarrollo centrífugo, caducos durante la antesis,
7–13  mm  de  largo;  filamento  mucho  más  corto  que  la  antera;  anteras  amarillas,  lineares  y
recurvadas en antesis, torulosas, basifijas y con dehiscencia por dos poros subapicales; gineceo con
ovario  súpero,  glabro,  (4-)  5  (-6)  carpelos,  estigmas  (4-)  5  (-6)  punteiformes,  estilo  corto,
placentación  parietal  intrusiva  (Dwyer  1944,  1946),  ovario  aristado  con  superficie  rugosa,
fusiforme y falcado durante la antesis; numerosos óvulos anátropos por carpelo. Fruto en cápsula,
septicida, leñosa, glabra, superficie rugosa, fusiforme y falcado, hasta 6 cm de largo; el margen de
los carpelos se separa de la placenta abriendo el fruto en 5 o 6 partes, unidas débilmente por unos
filamentos fibrosos correspondientes a los residuos de la placenta; apertura de los frutos desde la
base hacia el ápice. Semillas aladas, numerosas, 2–6 mm de largo, generalmente oblongas, con un
ala formada por la testa que se prolonga hacia los dos extremos del cuerpo de la semilla, hacia uno
de los lados es más largamente extendida que hacia el otro, hacia el lado corto formando una
especie de saco.
Hábitat y distribución: El género Rhytidanthera es generalmente andino, se distribuye a lo largo
de la Cordillera Oriental de Colombia desde el departamento de Caquetá hasta el departamento de
Norte de Santander, así como en  la serranía de Chiribiquete, la sierra de La Macarena, y en el
extremo sur de la cordillera de Mérida en Venezuela. Crece desde los 200 hasta los 1900 metros
sobre el  nivel  del  mar.  Sus poblaciones  son bastante  reducidas  y se  encuentran restringidas  a
bosques  primarios  o  secundarios  bien  conservados,  con  alta  pendiente  y  suelos  arenosos  bien
drenados (Schultes, 1953; obs. pers.).
Etimología:  van  Tieghem  (1904)  sugiere  una  corrección  de  grafía  del  nombre  Rutidanthera
propuesto  inicialmente  por  Planchon  (1846).  Según  van  Tieghem  el  nombre  proviene  de  las
palabras griegas “ρυτις ανθηρα” cuya traducción es “anteras rugosas”. En el presente trabajo se
considera que la corrección de grafía tiene lugar puesto que la transliteración al latín de la letra
griega “υ” es “y” y no “u”, como fue interpretado erróneamente por Planchon.
 
Clave para las especies de Rhytidanthera
1.  Folíolos  elípticos  a  oblanceolados,  folíolos  basales  sésiles  o  subsésiles,  base  de  los  folíolos  basales
generalmente  subcordada,  estípulas,  brácteas  y  bractéolas  persistentes,  número  de  coláteres  >25  en  los
sépalos externos …..……………………..……….…..……………………………………..………. R. sulcata
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1’ Folíolos largamente oblongos a lanceolados, folíolos basales peciolulados, base de los folíolos basales
generalmente cuneada o redondeada, estípulas, brácteas y bractéolas caedizas en estado adulto, número de
coláteres <25 o ausentes en los sépalos externos …………………………..………………………………… 2
2. Estambres 60–65, margen de los folíolos revoluta, base de los folíolos basales simétrica .…… R. mellifera
2’ Estambres <60, margen de los folíolos no revoluta, base de los folíolos basales asimétrica ………..……. 3
3. Folíolos 13–15, folíolo terminal libre, estambres de 27–32, margen de los folíolos aserrado (dientes de 1°
orden) ……………………………………………………………………………………………..… R. regalis
3’ Folíolos de 7–9 (raramente 11), folíolos apicales fusionados entre sí y con el folíolo terminal, estambres
de 45–58, margen doblemente aserrada (dientes de 2° y 3° orden) …………………..…………. R. splendida
Rhytidanthera mellifera R.E.Schult.,  Botanical Museum Leaflets 14(2): 33–36, pl.  18.  1949.
TIPO: Colombia.  “Comisaría del  Caquetá: Apaporis River, Cerro Castillo (below confluence of
Ajaju and Macaya), quartzite base, alt. of collections 350–1000 feet above forest floor, 1250–1900
feet above sea level”, 27 jul 1943 (fl,  fr),  R.E. Schultes 5657 (Lectotipo: COL! - 15358 [aquí
designado]; Isolectotipo: COL!). Figura 10.
Árbol de 5 m, ramificado hacia el ápice. Hojas con 13 folíolos, ca. 35 cm de largo; pecíolos 7.5–
24 cm de largo, 1.6–2.2 mm de ancho, ensanchados hacia la base (5.2–7.7 mm); estípulas caedizas
(no vistas). Folíolos peciolulados; peciólulo del folíolo terminal 15 mm de largo; peciólulos de los
folíolos mediales 1–1.5 mm de largo; peciólulos de los folíolos basales 1.2 mm de largo; folíolos
opuestos,  subopuestos,  o  alternos  (hacia  el  ápice  de  la  hoja),  muy  coriáceos,  ápice  agudo  o
acuminado, base redondeada a cuneada, no asimétrica, margen de los folíolos aserrada una sola vez
y revoluta, costa prominente por el envés; folíolo terminal libre, largamente oblongo o lanceolado,
10–15 cm de largo, 2.5–4 cm de ancho medio; folíolos apicales generalmente libres, largamente
oblongos, 8–14 cm de largo, ca. 4 cm de ancho; folíolos mediales oblongos, 11–12.6 cm de largo,
2.3–5.3  cm  de  ancho;  folíolos  basales  lanceolados,  6.5  cm  de  largo,  ca.  2  cm  de  ancho.
Inflorescencia poco ramificada, hasta 25 cm de largo, con flores no fasciculadas; brácteas de la
inflorescencia  caedizas  y  amplexicaules  (no  vistas).  Flores fragantes  (Schultes  1949),  con
pedicelos de 7–12 mm de largo, ca. 2 mm de ancho en el extremo distal; bractéolas caedizas, con
ca. 15 coláteres en la base de la superficie abaxial; sépalos 5 redondeados a cuculados; 2 sépalos
externos,  7–13  mm de  largo,  5.4–7.5  mm de  ancho,  coriáceos,  con  base  ensanchada  y  ápice
redondeado,  margen lacerada,  con 12–14 coláteres  en la  base sobre  la  superficie  adaxial,  que
secretan  abundante  mucílago espeso;  3  sépalos  internos,  27–30 mm de largo,  5.3–6.7  mm de
ancho, papirosos, ápice redondeado, lacerada hacia el ápice, con 1–2 coláteres en la base sobre la
superficie adaxial; pétalos 5 persistentes, membranosos, generalmente oblongos a espatulados, 2–3
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cm de largo, 0.7–1.5 mm de ancho, con presencia de cavidades subepidérmicas llenas de mucílago;
estambres 60–65, filamento de 2 mm de largo, anteras lineares, 10 mm largo;  gineceo con 4–5
carpelos; estigmas 4–5. Fruto 2 cm largo en frutos inmaduros. Semillas no vistas.
Hábitat y distribución: Sólo se conoce por la serie tipo recolectada en las laderas cuarcíticas de la
serranía de Chiribiquete, en la cuenca alta del río Apaporis. La localidad georreferenciada del tipo
de  Rhytidanthera mellifera es:  COLOMBIA.  Caquetá: municipio de Solano,  Parque Nacional
Natural Serranía de Chiribiquete, Cerro Quemado, al sur de la confluencia entre los ríos Ajajú y
Macayá, 1°07'02.9"N, 72°42'41.3"W, 380 – 570 m (Figura 14).
Figura 10. Rhytidanthera mellifera; R.E. Schultes 5657 (COL).
Comentarios:  Se designó como lectotipo  de  este  nombre  al  espécimen  COL15358,  luego  de
rastrear infructuosamente el holotipo depositado en US citado por R.E. Schultes en el protólogo.
De acuerdo con el curador del herbario US, el doctor Rusty Russell, el espécimen no se encuentra
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en esta colección; al revisar en la base de datos en línea tampoco fue posible observar la imagen
del espécimen, y se encontró el siguiente comentario asociado al registro “Original publication
examined, alleged type specimen not examined”.
R. mellifera y R. regalis son similares por sus hojas con 13–15 folíolos coriáceos, con peciólulos
largos, en su mayoría largamente oblongos, con ápice agudo o acuminado y la base cuneada; sin
embargo, los folíolos de R. mellifera presentan márgenes revolutas y sus bases no son asimétricas a
diferencia de  R. regalis cuyos folíolos tienen base prominentemente asimétrica. El carácter que
mejor separa a estas dos especies es el número de estambres, en R. regalis es de 27–32 mientras en
R. mellifera es de 60–65.
Rhytidanthera regalis R.E.Schult.,  Botanical Museum Leaflets 16(5): 106–111, pl.  18.  1953.
TIPO: Colombia. “Intendencia del Meta:  Cordillera La Macarena (extremo nordeste),  Macizo
Rengifo, faldas orientales, 600–1300 m”, 30 dic 1950–5 enero 1951 (fl, fr),  J.M. Idrobo & R.E.
Schultes 871 (Holotipo: GH; Isotipos: GH, CAS, COL!, US!, F, NY!). Figura 11.
Árboles de gran porte, hasta 25 m, ramificados hacia el ápice. Hojas con (11-) 13–15 folíolos, has-
ta 55 cm de largo; pecíolos hasta 30 cm de largo, 1.7–3.2 mm de ancho, ensanchados hacia la base
(4.5–8 mm); estípulas caedizas (no vistas).  Folíolos peciolulados; peciólulo del folíolo terminal
15–35 mm de largo; peciólulos de los folíolos mediales 2.5–10 mm de largo; peciólulos de los fo-
líolos basales 1.5–4 mm de largo; folíolos opuestos o alternos hacia el ápice de la hoja, membrano-
sos a coriáceos, ápice agudo o acuminado, base cuneada y asimétrica (principalmente en los folío-
los basales), margen de los folíolos aserrada una sola vez; folíolo terminal libre, simple o raramen-
te dividido en dos segmentos, lanceolado, 13–18 cm de largo, 2–3.5 cm de ancho medio; folíolos
apicales largamente oblongos, generalmente libres o fusionados entre sí por la base, 13–22 cm de
largo, 2–3.5 cm de ancho medio; folíolos mediales oblongos, 11–23 cm de largo, 2–4.5 cm de an-
cho medio; folíolos basales ovado-lanceolados, 6.5–10 cm de largo, 2–4 cm de ancho medio. In-
florescencia muy ramificada, 18–40 cm de largo, con flores no fasciculadas; brácteas de la inflo-
rescencia caedizas, amplexicaules, concavas, coriáceas, margen eroso, con apéndices glandulares
de tipo coláter en la base sobre la superficie adaxial. Flores con pedicelo leñoso, articulado, 7–15
mm de largo, 1–3 mm de ancho en el extremo distal, sostenidas por tres bractéolas caducas, cucu-
ladas, con margen generalmente eroso, con abundantes coláteres en la base sobre la superficie ada-
xial; sépalos 5 redondeados a cuculados; 3 externos, 6.5–10.3 mm de largo y hasta 12 mm de an-
cho, coriáceos, con base ensanchada y ápice redondeado, 0–22 coláteres en la base sobre la super -
ficie adaxial, que secretan abundante mucílago; 2 internos, 13 mm de largo y 5 mm de ancho, co-
riáceos, con base ensanchada y ápice redondeado, con 0–3 coláteres en la base sobre la superficie
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adaxial;  pétalos 5 persistentes, carnosos, generalmente oblongos u obovados, 1.8–3 cm de largo,
1.1–1.5 cm de ancho; estambres 27–32 (-50), filamento 2 mm de largo, anteras lineares, 10 mm
largo;  gineceo con (4-) 5 carpelos, estigmas 5, ovario fusiforme con la superficie rugosa.  Fruto
2.5–4.5 cm de largo, 4–8 mm de ancho. Semillas numerosas, oblongas, aladas, 2.7–6.1 mm largo
total, 1.2–3.7 mm largo del ala superior. 
Hábitat y distribución: Se conoce sólo de la sierra de La Macarena y la serranía de Chiribiquete.
Habita bosques bien conservados, en zonas de altas pendientes, escarpadas y rocosas. La localidad
georreferenciada del tipo de R. regalis es: COLOMBIA. Meta: municipio Mesetas, Serranía de La
Macarena, Cerro Rengifo, 3°06'14.5"N, 73°56'22.1"W,  1400–1600 m (Figura 17).
Comentarios:  Con base en caracteres  morfológicos  la  especie  más similar  a  R.  regalis es  R.
mellifera;  los  caracteres  que  las  relacionan  y  las  diferencian  pueden  verse  en  el  apartado  de
comentarios de R. mellifera. Las hojas juveniles de R. splendida puede confundirse con las de R.
regalis debido a la forma de los folíolos oblongos y angostos, sin embargo, el número de folíolos
en  R. regalis es generalmente 13–15 y los folíolos siempre son peciolulados, a diferencia de  R.
splendida donde los folíolos incluso en hojas jóvenes tienen peciólulos muy cortos y sus bases son
prominentemente  decurrentes.  Adicionalmente,  los  folíolos  de  R.  splendida  tienen  margen
doblemente aserrada (en ocasiones con dientes de 3° grado), a diferencia de R. regalis que presenta
dientes de un solo orden.
Material  examinado: COLOMBIA.  Caquetá: Sierra  de  Chiribiquete,  campamento  Sur,  al  SW  del
campamento, debajo de los escarpes superiores de la meseta, 0°55' N, 72°45' W, 450 m, 11 dic 1990 (est), J.
Fuertes, J. Estrada, P. Franco 1132  (COL!, US!);  Mesetas,  La Paz, margen norte de la Serranía de La
Macarena,  cuenca alta del  río Zanza,  3°15'14.8"N, 74°03'13.7"W, 1000–1300 m, 23 ene 1951 (fr),  J.M.
Idrobo & R.E. Schultes 1300 (COL!); Mesetas, Serranía de La Macarena (extremo nodeste), macizo Rengifo,
faldas orientales, 3°06'14.5"N, 73°56'22.1"W, 1400–1600 m, 30 dic 1950-5 enero 1951 (fr), J.M. Idrobo &
R.E. Schultes 852 (COL!, US!) - misma localidad y fecha, J.M. Idrobo & R.E. Schultes 856 (COL!, US!) -
misma localidad y fecha, J.M. Idrobo & R.E. Schultes 860 (COL!) - misma localidad y fecha, J.M. Idrobo &
R.E. Schultes 869  (COL!, US!) - misma localidad, 22 ene 1951 (fr),  J.M. Idrobo & R.E. Schultes 1188
(COL!, NY!, US!); Sierra de la Macarena, entre Cerro el Castillo y Caño Choyos, 600–800 m, 6 mar 1962
(fr),  J.M. Idrobo 4931  (COL!);  Sierra de la Macarena, Cerro el Castillo, 1100 m, 4 mar 1962 (fr),  J.M.
Idrobo 4931-A (COL!); Vista Hermosa, Sierra de la Macarena, cuchilla norte, 3°06'55.0"N 73°56'26.0"W,
1500 m, 30 dic 1949 (fl, fr), W.R. Philipson & J.M. Idrobo 2011 (COL!, US!, NY!) - misma localidad, 20 dic
1949 (fr), W.R. Philipson & J.M. Idrobo 1830 (COL!, NY!); Vista Hermosa, vereda Buena Vista parte alta,
flanco nororiental de la Sierra de la Macarena, 03°06'2.181"N, 73°54'28.7532"W, 1389 m, 8 jul 2015 (est),
S. Reinales & G.A. Ballen 157 - 160 (COL!) - misma localidad y fecha (fr), S. Reinales & G.A. Ballen 161
(COL!).
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Figura 11. Rhytidanthera regalis; W.R. Phillipson & J.M. Idrobo 2011 (COL).
Rhytidanthera splendida (Planch.) Tiegh.,  Annales des Sciences Naturelles Botanique, sér. 8,
19: 43. 1904. TIPO: Colombia. “Nueva Granada: provincia de Mompox, near La Cruize”, 1845
(fr), Purdie s.n (Holotipo: K). Figura 12.
Godoya splendida Planch., London Journal of Botany 5: 599. 1846.
Godoya magnifica Gleason., Phytologia 1: 37. 1933. TIPO: Colombia.  “Boyacá: El Umbo, region of Mt.
Chapon,  extreme western  part  of dept.  Boyacá,  130 M-N, north-west  of  Bogotá”,  25 nov 1932 (fl,  fr),
Lawrance 599 (Holotipo: NY!; Isotipos: A, GH, K, BM, F, G, S, MO!, US!).
Rhytidanthera magnifica (Gleason) Dwyer. Lloydia 9(1-4): 53. 1946, syn. nov.
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Árboles o arbolitos de 10–20 m, escasamente ramificados hacia el ápice.  Hojas con 7–9 (-11)
folíolos, 30–55 cm de largo; pecíolos de 4–10 cm de largo, 1.5–3 mm de ancho, ensanchados hacia
la base (5–10 mm); estípulas caedizas (no vistas). Folíolos subsésiles a peciolulados; peciólulo del
folíolo terminal 10–35 mm de largo cuando presente; peciólulos de los folíolos mediales hasta 6
mm de largo; peciólulos de los folíolos basales hasta 1.3 mm de largo cuando presentes; folíolos
opuestos,  subopuestos  o  alternos  (hacia  el  ápice  de  la  hoja),  membranosos  a  coriáceos,  ápice
agudo,  base redondeada a cuneada y levemente asimétrica,  margen de los folíolos doblemente
aserrada (a veces con dientes de tercer orden), costa prominente por la haz y el envés; folíolo
terminal fusionado con los folíolos apicales (raramente libre), por lo general fuertemente dividido
en dos o tres segmentos, largamente oblongo, ovado o lanceolado, 16–26 cm de largo, 4–5.5 cm de
ancho medio; folíolos apicales oblongos, generalmente fusionados entre sí  por la base, cuando
libres con las bases decurrentes; folíolos mediales oblongos, 10–23 cm de largo y 2.5–6 cm de
ancho medio; folíolos basales ovado-lanceolados, 7–12 cm de largo y 1.5–4 cm de ancho medio.
Inflorescencia escasamente ramificada, 25–60 cm de largo, con flores no fasciculadas; brácteas de
la inflorescencia caedizas,  amplexicaules,  cóncavas,  coriáceas,  margen irregular,  con apéndices
glandulares de tipo coláter en la base sobre la superficie adaxial.  Flores con pedicelo de 7.5–16
mm de largo y 2–4 mm de ancho en el  extremo distal;  tres  bractéolas  persistentes  en estado
temprano del desarrollo de la flor, cuculadas, margen lacerado, con abundantes coláteres en la base
sobre la superficie adaxial;  sépalos 5 redondeados a cuculados; 3 sépalos externos, 6–14 mm de
largo, 3–6 mm de ancho, coriáceos, con base ensanchada y ápice obtuso, con 22–32 coláteres en la
base sobre la superficie adaxial que secretan abundante mucílago; 2 sépalos internos, 10.5–15.5
mm de largo, 1.5–6 mm de ancho, coriáceos, base ensanchada y ápice redondeado, con 12–15
coláteres en la base sobre la superficie adaxial, con presencia de cavidades subepidérmicas llenas
de mucílago en la superficie adaxial; en etapas tempranas del desarrollo todos los sépalos pueden
cubrir el botón floral; pétalos 5 caedizos en antesis, carnosos, generalmente obovado-espatulados,
2.5–4 cm de largo, 1.5–2.5 cm de ancho, con olor dulce (Lawrance 599 [MO]); estambres 35–58,
filamento de 3–4.8 mm de largo, anteras de 7–9 mm de largo; gineceo con 5 carpelos, 5 estigmas,
ovario  fusiforme,  sulcado,  superficie  verrugosa.  Fruto  2–5  cm  de  largo,  4–7  mm  de  ancho.
Semillas numerosas, oblongas, aladas, 4–6 mm largo total, 2–3.2 mm de largo del ala superior.
Hábitat y distribución: Es la especie más ampliamente distribuida del género, principalmente
andina; se encuentra en bosques primarios, o secundarios bien conservados, con pendientes rocosas
de  areniscas,  en  los  departamentos  de  Boyacá,  Meta,  Santander,  Norte  de  Santander  y  en  el
piedemonte amazónico en los alrededores de Florencia, así como en el extremo sur de la Cordillera
de  Mérida  en  Venezuela,  la  cual  es  considerada  como una  prolongación  topográfica  hacia  el
noreste de la cordillera Oriental de los Andes de Colombia (Audemard & Audemard 2002). La
34
localidad  tipo  georreferenciada  de  R.  splendida es:  COLOMBIA.  Norte  de  Santander:
alrededores de La Cruz (actualmente llamado Ábrego), 8°04'34.4"N, 73°13'19.6"W. La localidad
georreferenciada del tipo de R. magnifica es: COLOMBIA. Boyacá: municipio La Victoria, vereda
Chapón, monte Chapón, 5°30'25.9"N 74°17'05.6"W, 1219–1524 m (Figura 14).
Figura 12. Rhytidanthera splendida; J.A. Steyermark & B. Manara 125172 (NY).
Comentarios: Se  sugiere  considerar  a  R.  magnifica (Gleason)  Dwyer.  como sinónimo de  R.
splendida (Planch.) Tiegh. En primer lugar, según Gleason (1933) R. magnifica es diferente de R.
splendida, R. fragrans Tiegh. y R. sulcata Tiegh. por tener un número mucho mayor de estambres
(ca. 50); difiere además de  R. splendida por tener anteras rectas, y de  R. sulcata y  R. fragrans
porque las brácteas de la inflorescencia son caducas. No obstante, dentro del material examinado
para el género no se encontró ningún espécimen con un número de estambres entre 18–20 (el
número originalmente reportado por Planchon en la descripción de R. splendida), y dentro de esta
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especie no se encontraron flores con menos de 45 estambres. Adicionalmente el único espécimen
encontrado  de  la  serie  tipo  (Purdie  s.n depositado  en  K,  imagen  vista)  carece  de  flores  con
estambres visibles y de botones florales, por lo que es muy probable que Planchon haya realizado
el conteo de estambres en flores en antesis, razón por la cual pudo subestimar dicho número. Al
respecto  Gleason  (1933)  menciona  que  los  estambres  al  igual  que  los  sépalos  se  caen
tempranamente, por esto el número visible en una flor abierta es mucho menor que aquel contado
en  los  botones,  observación  corroborada  en  el  presente  trabajo.  A  pesar  de  que  existe  una
ilustración  de  R.  splendida en  la  publicación  de  Planchon,  dicha  imagen  parece  ser  una
representación artística más que un espécimen de herbario o una muestra en vivo, debido a que es
muy  poco  probable  encontrar  tantas  flores  ya  en  antesis  con  todos  los  pétalos  y  estambres
persistentes; esto debido a que los órganos mencionados se caen fácil y rápidamente después de
que la flor abre, prueba de ello es que en el espécimen encontrado en K, ninguna de las flores tiene
estambres y muchas de ellas ya han perdido algunos de los pétalos pues el fruto ya se encuentra en
desarrollo.  Lamentablemente Planchon no menciona nada al respecto,  a diferencia de Gleason,
quien hace claridad acerca del número de estambres contados a partir de botones florales, pues es
la única forma de acercarse al número real de estambres; a pesar de que éstos dejan cicatrices sobre
el  receptáculo  al  caerse,  dichas  cicatrices  en  la  mayoría  de  los  casos  no  son  claras  pues  los
estambres migran hacia el lado adaxial de la flor  durante la antesis,  impidiendo así  un conteo
indirecto de los mismos.
Por otra parte, la condición recurvada de los estambres de R. splendida mencionada por Gleason,
varía considerablemente no sólo dentro del género, sino a nivel individual (Figura 13), en donde
hay individuos con flores que presentan estambres recurvados y rectos al mismo tiempo; por esta
razón la curvatura de los estambres no constituye un buen carácter para separar estas especies.
Además, Dwyer (1946) postuló que  R. magnifica se distingue fácilmente de  R. splendida y  R.
sulcata porque  tiene  folíolos  más  angostos  que  se  estrechan hacia  la  base,  sin  embargo,  este
carácter varia a nivel de individuo y depende del tamaño relativo de la hoja. Schultes (1949) hace
referencia  a  la  variación  en  los  folíolos  de  las  hojas  de  R.  magnifica citando  el  espécimen
Cuatrecasas 13370 determinado como R. magnifica por Killip, en el cual si bien los folíolos son
muy angostos,  su base es  ampliamente  redondeada,  y  de hecho varía  desde folíolos  con base
cuneada a redondeada en una misma hoja. De esta manera las condiciones de la hoja y la flor
citadas por Planchon (1846) y Gleason (1933) para diferenciar a  R. splendida de  R. magnifica
hacen parte de un continuo de variación, que quedó de manifiesto en el análisis morfométrico
donde el espécimen tipo de R. magnifica quedó totalmente inmerso en la elipse de confianza de R.
splendida (Figura 8); así, el único carácter que diferencia el espécimen de Purdie s.n (K) de los
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demás especímenes de la especie, es el número de estambres, el cual debe ser corroborado a partir
de los botones florales del espécimen que fue ilustrado, si es que este existe.
Es necesario revisar la veracidad de la etiqueta del espécimen Lawrance 599 (espécimen tipo de G.
magnifica) depositado en S, pues en primer lugar la información de la etiqueta está transcrita en
máquina, y a diferencia de todos los demás duplicados de la serie, la localidad dice Boyacá: región
“Savripa”, 145 M-N de Bogotá. Es posible que el espécimen fuese recolectado entre Sabripa y
monte  Chapón,  en  cuyo  caso  es  necesario  corregir  la  georreferencia;  sin  embargo,  cabe  la
posibilidad de  que  sean  colecciones  diferentes.  En la  base de datos  de “Plants  Jstor”  aparece
reportado un isotipo de Ilex utilis con el número Lawrance 599, sin embargo se trata de un error
puesto que al revisar la etiqueta original, el número para esta colección es Lawrance 559.
Figura 13.  Variación en los estambres  de  Rhytidanthera. A. R. splendida,  Lawrance 599  (COL).  B.  R.
sulcata, S. Reinales 137 (COL). C. R. sulcata, S. Reinales 131 (COL). Las flechas señalan algunos estambres
recurvados.  En todos  los  casos,  en  una  misma flor  es  posible  encontrar  estambres  rectos  y  curvados  a
diferentes grados.  Escala=1cm.
R. splendida presenta una morfología foliar similar a la encontrada en R. regalis y R. sulcata, pues
presenta folíolos con una gran variación en su forma, desde largamente oblongos (al igual que en
R.  regalis)  hasta  lanceolados (como en  R.  sulcata);  sin  embargo,  los  folíolos  de  R.  splendida
presentan una base decurrente y peciólulos muy cortos, características que la diferencian de  R.
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regalis.  Adicionalmente la hoja de  R. splendida presenta una marcada fusión entre los folíolos
apicales y el folíolo terminal, mientras en R. regalis el folíolo terminal es generalmente libre. En
cuanto  a  R.  sulcata,  se  diferencia  de  R.  splendida por  tener  brácteas  de  la  inflorescencia
persistentes y los folíolos con base truncada a subcordada, nunca decurrente.
Figura 14. Mapa de distribución Rhytidanthera mellifera y Rhytidanthera splendida.
Material examinado:  COLOMBIA.  Boyacá:  Páez,  vereda Colombia Chiquita,  vía Páez - El Secreto,
sector las torres,  5°02'44.9"N, 73°03'45.0"W, 1534 m, 1 may 2015 (est),  S. Reinales & E. Cataño 120a
(COL!); Páez, vía Páez - El Secreto, vereda Colombia Chiquita, Alto del Chocho, apróx 300 m antes de las
antenas, 5°02'58.2"N, 73°03'45.8"W, 1497 m, 3 may 2015 (est),  S. Reinales & E. Cataño 128 (COL!) -
misma localidad y fecha, S. Reinales & E. Cataño 129 (COL!); Caquetá: alrededores de Florencia, sin datos
adicionales,  jul de 2017 (fl,fr),  E. Trujillo 1538 (COL!);  Florencia,  5km NW de Florencia,  1°39'00.8"N
75°37'37.8"W, 584 m, 15 dic 1944 (fl,fr),  E. Little, Jr. 9088 (COL!, NY!, US!); Florencia, corregimiento
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Venecia, 3km al NE de Venecia, 1°35'12.3"N, 75°30'37.8"W, 441 m, 16 dic 1944 (fl,fr), E. Little, Jr. 9089
(COL!, NY!, US!); Cundinamarca: Yacopí, sin datos adicionales, ago 1978 (fl), G. Mahecha 2889 (COL!,
UDBC!);  Norte  de  Santander:  La  Playa  de  Belén,  vereda  Piritama,  Reserva  Forestal  La  Tenería,
08°14'59.7"N, 73°15'40.01" W, 1900 m, 16 may 2015 (est),  S. Reinales 139 (COL!) - misma localidad y
fecha (fr), S. Reinales 141 (COL!); Toledo, región del Sarare, hoya del río Margue, a lo largo de la carretera
entre Junín y Córdoba (ahora llamado vereda Belén), 7°10'16.3"N, 72°16'35.4"W, 920 – 1240 m, 22 nov
1941 (fl, fr),  J. Cuatrecasas 13370 (US!, COL!);  Meta: Cubarral, vereda El Vergel Alto, Reserva Natural
Las  Palmeras,  camino  entre  la  escuela  El  Vergel  Alto  y  la  reserva,  en  el  sector  llamado  El  Mirador,
03°50'31.6854"N, 73°53'11.4822"W, 1546 m, 11 jul 2015 (est),  S. Reinales &  G.A. Ballen 161b  (COL!),
162b  (COL!),  163  (COL!); VENEZUELA. Estado Táchira: pendientes de arenisca, Cerro de Cuite, a lo
largo de  la Quebrada La Colorada, 4km al sur del campamento La Colorada, al sur de Santo Domingo,
7º30'N, 72º5'W, 450 m, 8 nov 1979 (fr),  J.A. Steyermark, R. Liesner & A. González 119645 (MO!, NY!) -
misma localidad y fecha, J.A. Steyermark & R. Liesner 119663 (MO!, NY!) - misma localidad y fecha, J.A.
Steyermark, R. Liesner & A. González 119635 (MO!); Cerro Las Minas, bordeando la Quebrada Las Minas,
18-20 km SE de Santa Ana, 7º36'N, 72º13'W, 1150 – 1250 m, 29 jul 1979 (fr), J.A. Steyermark & R. Liesner
119012 (MO!, NY!); río San Buena, 10 km W de La Fundación, 7º47-48'N, 71º46-47'W, 700 – 1000 m, 13 –
15 mar 1980 (fl, fr), R. Liesner, A. González & R.F. Smith 9645 (NY!) - misma localidad y fecha, R. Liesner,
A. González & R.F. Smith 9521 (MO!, NY!);  Uribante, área de la presa Las Cuevas (Desarrollo Doradas
Camburito y Complimentario Agua Linda), entre el sitio de la represa y la fila angosta a lo largo del río San
Bueno, ca. 10 km al este de La Fundación, 7º47-48'N, 71º46-47'W, 550 m, 21 jun 1981 (fl), J.A. Steyermark
& B.  Manara 125172  (NY!);  Uribante,  ca. 5  km fuera  de Siberia  a  lo  largo  de  la  antigua  carretera  a
Pregonero,   8º55'N,  71º41'W,  1300 m,  20  nov 1985 (fr),  H. van der  Werff  & F.  Ortega  8051  (MO!);
Uribante, La Fundación, Represa Uribante-Caparo, carretera a las Cuevas, 7º48'N, 71º47'W, 1045 m, 15 sep
2009 (fl), G. Aymard, D. Tremonte, C. Beans & Y. Guerrero 12870 (COL!). 
Rhytidanthera sulcata Tiegh., Annales des Sciences Naturelles Botanique, sér. 8, 19: 44. 1904.
TIPO: Colombia. “Nueva Granada: provincia de Socorro, entre Pie de Cuesta et Los Santos”, nov
1842 (fl, fr), Linden 765 (Lectotipo: BR - 531436 [aquí designado]; Isolectotipos: P [foto F, MO],
MPU, MO!, BR, GENT). Figura 15.
Rhytidanthera fragrans Tiegh.,  Annales  des  Sciences  Naturelles  Botanique,  sér.  8,  19:  44. 1904. TIPO:
Colombia.  “Nueva  Granada:  provincia  de  Ocaña”,  1846  –  1852  (fl),  Schlim  1144 (Lectotipo:  K  -
000382262 [aquí designado]; Isolectotipo: G).
Arbustos y pequeños árboles de hasta 10 m, generalmente no ramificado o pobremente ramificado
hacia el ápice, en ocasiones escandentes. Hojas con 7–9 folíolos, 30–65 cm de largo; pecíolos 6–
15 cm de largo, 2–3.5 mm de ancho, ensanchados hacia la base (6–13 mm); estípulas generalmente
persistentes,  coriáceas,  redondeadas,  con  base  ensanchada  y  ápice  lacerado.  Folíolos sésiles  a
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brevemente peciolulados, en algunos casos las bases de los folíolos se sobreponen sobre el raquis;
peciólulo del folíolo terminal 12–43 mm de largo; peciólulos de los folíolos mediales hasta 5 mm
de largo cuando presentes; folíolos basales generalmente sésiles, peciólulos de hasta 1.2 mm de
largo cuando presentes; folíolos basales siempre opuestos, los restantes pueden ser subopuestos,
coriáceos,  ápice  redondeado  o  subobtuso,  a  ligeramente  agudo,  base  truncada,  redondeada  o
subcordada, no asimétrica, margen de los folíolos doblemente aserrada, costa prominente por la
haz y el envés, venas secundarias prominentes por el envés y formando surcos en la haz; un folíolo
terminal libre, simple o dividido en dos segmentos, oblongos a oblanceolados, de 12–30 cm de
largo y 3–6 cm de ancho medio; folíolos apicales oblongos, libres o fusionados entre sí por la base;
folíolos mediales oblongos a ovados, 11–25 cm de largo, 3–8 cm de ancho medio; folíolos basales
oblongos a elípticos, de 6.5–16 cm de largo y 3.5–7 cm de ancho medio.  Inflorescencia  poco
ramificada, 25–45 cm de largo, con flores no fasciculadas en la porción apical de la inflorescencia
y fasciculadas hacia la base de la misma; brácteas de la inflorescencia persistentes sobre el escapo,
2–8 mm de largo, amplexicaules, concavas, coriáceas, margen lacerado, con numerosos apéndices
glandulares  de  tipo  coláter  en  la  base  sobre  la  superficie  adaxial.  Flores  no  fasciculadas  o
fasciculadas en grupos de dos flores, con pedicelo leñoso y articulado, 8–20 mm de largo y 1.2–4.4
mm de ancho en el extremo distal; tres bractéolas, persistentes, cuculadas, coriáceas, con ápice
eroso,  número  de  coláteres  >30  en  la  base  sobre  la  superficie  adaxial,  flores  generalmente
fragantes; sépalos 5 redondeados a cuculados; 3 sépalos externos de 7.5–12.8 mm de largo y 4.5–
10 mm de ancho, coriáceos, con base ensanchada y ápice retuso, con 21–45 coláteres en la base
sobre la superficie adaxial, que secretan abundante mucílago; 2 sépalos internos de 12–15 mm de
largo y 4.2–6.7 mm de ancho, coriáceos, con base ensanchada y ápice redondeado, 8–20 coláteres
en  la  base  sobre  la  superficie  adaxial;  pétalos 5  persistentes,  blancos,  carnosos,  obovado-
espatulados, de 2–3.5 cm de largo y 5–15 mm de ancho; estambres de 52–67, filamento 2.5–3.5
mm de  largo,  antera  6.5–12  mm largo;  gineceo con  5  (-6)  carpelos,  estigmas  5  (-6),  ovario
estrechamente fusiforme, superficie rugosa. Fruto 2.3–6 cm largo, 4.5–5.8 mm de ancho. Semillas
numerosas, oblongas, aladas.
Hábitat y distribución: Se conocen pocos individuos creciendo en relictos de bosque secundario
en Norte de Santander, en cercanías al Área Natural Única Los Estoraques, y entre Piedecuesta y la
Mesa de los Santos en el departamento de Santander. La localidad georreferenciada del tipo de R.
sulcata  es:  COLOMBIA.  Santander:  Piedecuesta,  entre  el  municipio  de  Piedecuesta  y  el
corregimiento  de  Los  Santos,  6°52'01.2"N,  73°03'39.6"W,  762–1200  m.  La  localidad
georreferenciada  del  tipo  de  R.  fragrans corresponde  a:  COLOMBIA.  Antigua  provincia  de
Ocaña, actualmente abarca los departamentos de Norte de Santander, la región norte de Santander,
y el sur del departamento del Cesar, 8°26'25.8"N 72°59'05.3"W, 1200 m (Figura 17).
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Comentarios: El  lectotipo de  R. fragrans fue designado informalmente por Dwyer (1946);  en
concordancia  con  esta  decisión,  se  asigna  aquí  formalmente  el  espécimen  depositado  en  K
(000382262) como el lectotipo de este nombre. Adicionalmente cabe resaltar que en la base de
datos de “Plants Jstor” se encontró un espécimen de Serjania triternata con el número Linden 765;
sin embargo, al revisar la etiqueta original se comprobó que es un error de sistematización pues la
etiqueta tiene claramente el número 768.
Figura 15. Rhytidanthera sulcata; S. Reinales 132 (COL).
Dwyer  (1946)  argumentó  que  después  de  examinar  los  especímenes  tipo  de  R.  fragrans
depositados en K,  no pudo encontrar  caracteres  que le permitieran separar  esta  especie  de  R.
sulcata, razón por la cual redujo a R. fragrans a un sinónimo. No obstante, van Tieghem (1904)
menciona que R. fragrans tiene folíolos muy similares a los de R. sulcata, que difieren solo porque
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en la primera el folíolo terminal es libre y largamente peciolado, al igual que los folíolos apicales
que son también libres. Un análisis de la variación de la forma de la hoja en R. sulcata, pone de
manifiesto que incluso hojas diferentes del mismo individuo pueden presentar las dos condiciones
del folíolo terminal, libre o fusionado con los folíolos apicales en la base, por lo que en el presente
trabajo se concuerda con la propuesta de Dwyer de considerar ambos binomios como una misma
entidad a nivel específico (Figura 16).
R. sulcata difiere de las demás especies del género por presentar estípulas, brácteas y bractéolas
persistentes,  por  lo  menos  en  etapas  tempranas  del  desarrollo  de  las  flores.  Adicionalmente
presenta folíolos elípticos, bastante ensanchados que se diferencian fácilmente de los folíolos de R.
regalis, y sus bases son truncadas a subcordadas a diferencia de las bases cuneadas y decurrentes
de R. splendida.
Figura 16.  Variación en la forma del folíolo terminal en hojas de un mismo individuo de  Rhytidanthera
sulcata, Linden 765. A. Espécimen depositado en BR. B. Espécimen depositado en MPU. C-D. Detalle del
ápice de la hoja donde se encuentran los folíolos apicales con el folíolo terminal del espécimen  depositado en
BR (C) y del espécimen depositado en MPU (D). (fa) folíolo apical, (ft) folíolo terminal. Las flechas indican
la condición contrastante en estas dos hojas. En la imagen “C” se aprecia que tanto los folíolos apicales como
el folíolo terminal son libres, mientras que en la imagen “D” los folíolos apicales están fusionados entre sí y
con el folíolo terminal.
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Material examinado: COLOMBIA.  Cesar:  González,  vereda San Cayetano, finca Cundina, quebrada
Cundina,  8°26'28.1"N,  73°24'22.1"W, 1796 m, 23 nov 2006 (fr),  N. Castaño-A.,  J.  Aguirre-Santoro, H.
Garay, K. Avendaño, R. Arenas & E. Portillo 2300 (COL!); Norte de Santander: La Playa de Belén, vereda
Piritama,  Reserva Forestal  La Tenería,  08°14'59.7"N, 73°15'40.01"W, 1900 m, 16 may 2015 (fl,  fr),  S.
Reinales 137, 140 (COL!); Santander: Mesa de los Santos, 1500 m, 11–15 dic 1926 (fr), E.P. Killip & A.C.
Smith 15217 (US!, NY!, COL!, P!); Piedecuesta, carretera entre Piedecuesta y Mesa de los Santos, vereda la
Navarra,  camino entre La Punta y el mirador de la Escuela La Navarra.  Finca "Granja Yernos E. CIA",
6°56'27.109" N, 73°04'52.667" W, 1604 m, 27 jun 2014 (est),  S. Reinales & G.A. Ballen 022 (COL!) -
misma localidad,  31 jun  2015 (est),  S.  Reinales  & G.A.  Ballen  065  (COL!),  066 (COL!);  Piedecuesta,
carretera entre Piedecuesta y Mesa de los Santos, vereda la Navarra, camino entre La Punta y la hacienda
"Avicola Porkys", camino hacia la hacienda "Casa Teja de Lata", 6°56'08.368"N, 73°04'25.220"W, 1520 m,
27 jun 2014 (est), S. Reinales & G.A. Ballen 027 (COL!), 030 (COL!) - misma localidad, 14 may 2015 (fl),
S. Reinales 131 (COL!), 132 (COL!).
Figura 17. Mapa de distribución de Rhytidanthera regalis y Rhytidanthera sulcata.
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Capítulo 2
Posición filogenética de Rhytidanthera
(Ochnaceae) con base en marcadores
moleculares del núcleo y del cloroplasto
Phylogenetic position of Rhytidanthera (Ochnaceae) inferred from nuclear and
chloroplast DNA sequences
Resumen
El  género  Rhytidanthera (Planch.)  Tiegh.  incluido  tradicionalmente  en  la  subfamilia
Sauvagesioideae (Ochnaceae), está distribuido en su mayoría en Colombia en los dos flancos de la
Cordillera Oriental, desde el departamento de Norte de Santander hasta Caquetá, así como en las
Serranías de La Macarena y Chiribiquete. A pesar de que existen estudios filogenéticos sobre las
relaciones dentro de la subfamilia,  basados en caracteres morfológicos y moleculares,  hasta el
momento  no  se  habían  esclarecido  las  relaciones  de  Rhytidanthera  con  los  géneros
presumiblemente afines  (Godoya,  Cespedesia  y  Kruvoviella),  debido a  la falta  de información
acerca  de  los  caracteres  moleculares  de  este  género.  Gracias  al  análisis  de  los  caracteres
moleculares  de  marcadores  tanto  nucleares  como  cloroplásticos  de  estos  cuatro  géneros,  se
confirma la monofilia  de  Rhytidanthera,  y se propone una hipótesis  alternativa a  las hipótesis
existentes acerca de las relaciones filogenéticas de este género dentro de la tribu Sauvagesieae. Se
encontró que Rhytidanthera es el clado hermano de un grupo constituido por los géneros Godoya
(también  monofilético),  Cespedesia y  Krukoviella,  géneros  cuya  relación  se  ha  mantenido
constante en todos los análisis filogenéticos. Algunos de los caracteres morfológicos que sustentan
el reconocimiento de estos cuatro géneros como un grupo monofilético son las flores con asimetría
secundaria (zigomorfas sólo durante la antesis), la presencia de estructuras glandulares filiformes
(coláteres)  ubicadas en la porción basal  de la superficie adaxial  de estípulas y brácteas,  frutos
capsulares con dehiscencia septicida que inicia en la base, sépalos que no envuelven el botón floral
(por lo menos los más externos) y placentación parietal intrusiva.
Palabras clave: Andes, Malpighiales, Sauvagesieae, sistemática molecular.
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Introducción
La  familia  Ochnaceae  actualmente  contiene  33  géneros  y  más  de  500  especies  distribuidas
pantropicalmente, sin embargo, su mayor diversidad está en el Neotrópico donde se encuentran 19
géneros y ca. 350 especies (Amaral & Bittrich 2014; Schneider et al. 2014; Ulloa et al. 2017). A
pesar de que las especies de Ochnaceae no son un componente dominante en las formaciones
vegetales, ocupan diversos ecosistemas tales como las selvas húmedas de la Amazonía, donde está
ampliamente  representada  la  subfamilia  Quiinoideae  (Schneider  &  Zizka  2017);  también  se
encuentran en las sabanas tanto del viejo como del nuevo mundo, hábitat del género Sauvagesia,
uno de los más diversos de la familia tanto morfológicamente como en número de especies que
contiene (Amaral & Bittrich 2014). Adicionalmente Ochnaceae es una familia diversa en términos
de hábitos de crecimiento pues está representada por árboles de pequeño a gran porte, arbustos (en
su mayoría), así como hierbas pioneras en las sabanas. A pesar de que existe una alta diversidad de
especies de esta familia en el nuevo mundo, ésta se concentra en el norte de Sur América, ya que
Centro América es una región pobre en géneros de ocnáceas,  cuyos únicos representantes son
algunas especies de Ouratea y el género Cespedesia, ambos ampliamente distribuidos en el resto
del continente (Amaral & Bittrich 2014).
Actualmente se reconocen tres subfamilias dentro de Ochnaceae (Quiinoideae, Medusagynoideae y
Ochnoideae) gracias al análisis filogenético de Schneider et al. (2014) basado en los marcadores
moleculares ITS,  matK,  trnL-F,  ndhF y  rbcL. La subfamilia Ochnoideae (Ochnaceae s.str) está
compuesta por cuatro tribus: Testuleeae, Luxemburgieae, Sauvagesieae y Ochneae, que contienen
los géneros correspondientes a las antiguas subfamilias Sauvagesioideae y Ochnoideae (Amaral
1991).  A pesar  de que dicho análisis  representa  la  primera hipótesis  filogenética  robusta  para
Ochnaceae, su muestreo para algunos grupos fue muy bajo, entre otras razones debido a que parte
de las extracciones de ADN fueron realizadas a partir de especímenes de herbario, lo cual dificultó
la obtención de los caracteres moleculares en géneros como  Rhytidanthera.  Adicionalmente, el
análisis  de  evolución  de  caracteres  morfológicos  para  los  géneros  Rhytidanthera,  Cespedesia,
Godoya y Krukoviella está basado casi en su totalidad en los caracteres incluidos en el trabajo de
Amaral (1991), con algunas observaciones realizadas para Cespedesia spathulata entre otros, por
Matthews et al. (2012).
La tribu Sauvagesieae según Schneider et al. (2014) es un grupo monofilético bien soportado (96%
BS, 1.0 PP) que incluye 16 géneros y ca. 85 especies, en su mayoría distribuidas en el Neotrópico.
Algunas excepciones a este patrón de distribución, son el género monotípico Fleurydora endémico
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de Guinea Francesa,  Neckia del sudeste asiático, el género Indosinia endémico de Vietnam, y el
clado compuesto por los géneros Schuurmansia, Schuurmansiella y Euthemis, también del sudeste
asiático  (Amaral  &  Bittrich  2014).  Tradicionalmente  el  carácter  que  soporta  esta  tribu  es  la
presencia de endospermo, por lo cual se conoce al grupo con el nombre de  Albuminosae en las
clasificaciones  de  Engler  (1874)  y  Gilg  (1893);  sin  embargo,  debido  a  que  este  carácter  está
presente  también  en  Luxemburgia,  Philacra,  Testulea, y  algunos  géneros  de  las  Subfamilias
Quiinoideae y Medusagynoideae,  actualmente  no puede considerarse  como sinapomorfía  de la
tribu (Schneider et al. 2014). Otro carácter que ha sido propuesto como sinapomorfía de la antigua
subfamilia Sauvagesioideae, es la condición zigomorfa de las flores; no obstante, la asimetría de
las flores se manifiesta de maneras diferentes en los géneros Testulea, Luxemburgia y Philacra, en
los cuales los estambres o estaminodios están en la posición adaxial de la flor desde las primeras
etapas del desarrollo del botón floral (Amaral & Bittrich 1998; Matthews et al. 2012; Schneider et
al. 2014); en otros géneros de la tribu como Cespedesia, Rhytidanthera, Wallacea y Poecilandra
las flores se tornan zigomorfas de manera secundaria sólo durante la antesis, debido al movimiento
de los estambres hacia el lado adaxial de la flor y el movimiento del gineceo en dirección opuesta
(Amaral 1991; Amaral & Bittrich 2014; Matthews et al. 2012). Esta condición fue interpretada por
Schneider et al. (2014) como derivada dentro de la tribu; no obstante la monosimetría secundaria
en las flores no ha sido evaluada en detalle en varios de los géneros de la tribu, lo cual no ha
permitido su reconocimiento como sinapomorfía que sustente este grupo.
Uno de los clados recuperados por Schneider et al. (2014) dentro de la tribu Sauvagesieae, que
también aparece en la filogenia morfológica de Amaral (1991) es el que relaciona a los géneros
Rhytidanthera,  Godoya,  Cespedesia y  Krukoviella. Para Amaral (1991)  Godoya y  Rhytidanthera
son géneros hermanos debido a la presencia de glándulas en la base de los sépalos, y Krukoviella y
Cespedesia forman un clado sustentado por la presencia de sépalos que no envuelven el botón
floral; no obstante, se evidenció homoplasia en dichos caracteres. Esta hipótesis fue refutada por
Schneider et al. (2014) quienes encontraron en su análisis filogenético que  Godoya era el grupo
hermano  del  clado  formado  por  Rhytidanthera,  Cespedesia y  Krukoviella,  siendo  estos  dos
últimos, géneros hermanos. Sin embargo, el muestreo y la cantidad de datos obtenidos en dicho
trabajo fue baja para estos cuatro géneros, ya que sólo se incluye una muestra por género, y para
Rhytidanthera  sólo fue  posible  secuenciar  un  fragmento  de  276 bp  del  marcador  ITS,  lo  que
significa que no fue posible obtener secuencias para los marcadores matK, ndh-F, trnL-F y rbcL de
este género.
A pesar de que Amaral (1991) no identificó caracteres sinapomórficos que sustenten la agrupación
de Rhytidanthera, Godoya,  Cespedesia y Krukoviella, la afinidad de estos cuatro géneros ha sido
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propuesta desde su descripción. Planchon (1846) transfirió a  Godoya spathulata Ruiz & Pav. al
género Cespedesia basado en el tamaño reducido de los sépalos y su fusión basal, caracteres que la
diferencian de Godoya obovata Ruiz & Pav.; adicionalmente transfirió a Godoya gemmiflora Mart.
al género Blastemanthus. Van Tieghem (1904) describió un nuevo género y especie, Planchonella
disticha  Tiegh.  (actualmente  conocido  como  Krukoviella)  que  consideró  afín  a  Godoya  pero
diferente por poseer cáliz persistente desprovisto de estructuras secretoras; por otra parte consideró
al  subgénero  Rutidanthera Planchon como  un  género  aparte  de  Godoya,  al  cual  llamó
Rhytidanthera (corrigiendo la grafía original propuesta por Planchon 1846 [van Tieghem 1904, p.
44]) y aceptó tres especies dentro de este,  R. sulcata  Tiegh.,  R. fragans  Tiegh. y  R. splendida
(Planch.)  Tiegh.  A pesar de que van Tieghem reconoce la afinidad entre los géneros  Godoya,
Rhytidanthera y Planchonella, consideró que se diferenciaban en la organización interna y externa
del  tallo,  así  como la presencia de hojas imparipinnadas en  Rhytidanthera,  como soporte para
considerarlos géneros independientes (van Tieghem 1904). Dwyer (1946) sugiere la afinidad entre
Godoya,  Cespedesia,  Rhytidanthera, Krukoviella,  Blastemanthus y  Luxemburgia debido
principalmente a la presencia de apéndices fimbriados posiblemente glandulares, ubicados en la
porción distal e interna de brácteas y sépalos, estigmas sésiles, y semillas aladas, en los primeros
tres géneros; adicionalmente propone la relación estrecha entre  Godoya  y  Rhytidanthera por el
tamaño y la forma de sépalos y pétalos, y entre Rhytidanthera y Cespedesia, debido a la presencia
de  múltiples  estambres,  anteras  lineares  con  filamentos  elongados,  panículas  estrictamente
terminales  y  brácteas  imbricadas  frecuentemente  persistentes.  Por  otra  parte,  Dwyer  (1944)
propone una posible relación entre estos cuatro géneros con Blastemanthus gracias a la textura y
forma de los sépalos, las anteras, el pistilo, y la placentación parietal intrusiva, y con Fleurydora
debido principalmente al patrón de placentación.
Debido a que actualmente existen diferentes hipótesis acerca de las relaciones filogenéticas entre
los géneros Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia y Krukoviella dentro de la tribu Sauvagesieae, se
pretende ampliar el muestreo en este clado para poner a prueba las relaciones al interior del grupo,
así como evaluar la monofilia del género Rhytidanthera con base en los marcadores moleculares
ITS, ndhF, matK, trnL-F y rbcL. Adicionalmente se pretende analizar los caracteres morfológicos
que soportan las relaciones propuestas hasta el momento, en un contexto filogenético con el fin de
encontrar posibles sinapomorfías que sustenten el clado y sus relaciones internas.
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Métodos
Muestreo de taxones y marcadores moleculares
Se tomó como base el muestreo realizado por Schneider et al. (2014) para la tribu Sauvagesieae,
excluyendo el fragmento de ITS secuenciado para  Rhytidanthera splendida (Planch.) Tiegh (J.A.
Steyermark & R. Liesner 119012 [MO]). Dicho muestreo se amplió añadiendo secuencias de cinco
individuos  del  género  Rhytidanthera pertenecientes  a  las  especies  R.  sulcata,  R.  regalis  y  R.
splendida,  así  como  un  individuo  de  Godoya  antioquiensis  y  un  individuo  de  Cespedesia
spathulata, todos recolectados en campo en diferentes localidades de Colombia. La matriz final
contiene  29  muestras  correspondientes  a  26  especies,  que  comprenden  todos  los  géneros
pertenecientes  a  la  tribu  Sauvagesieae  (grupo  interno),  con  excepción  de  Indosinia  que  es
endémico de Vietnam, y cuatro especies correspondientes a las tribus Ochneae y Luxemburgieae
(grupo externo).  Las  secuencias  ya publicadas fueron descargadas  de GenBank (Anexo 1).  Se
analizaron cinco marcadores moleculares, uno del ADN nuclear, el espaciador transcribible interno
- ITS (incluyendo ITS1, 5.8S, ITS2), y cuatro del ADN cloroplástico que son la región trnL-trnF
(incluyendo el intron trnL, el exón 3’ trnL y el espaciador intergénico  trnL–trnF), el gen de la
subunidad F de la NADP deshidrogenasa (ndhF), el gen de la maturasa K (matK) y el gen de la
subunidad mayor de la ribulosa-1,5-bis-fosfato carboxilasa/oxigenasa (rbcL).
Extracción de ADN, amplificación y obtención de secuencias
Las muestras de ADN fueron extraídas usando el “DNeasy Plant Mini Kit” (Qiagen, Alemania), a
partir de 20 mg de tejido preservado en gel de sílice, siguiendo las instrucciones del fabricante, e
incluyendo una centrifugación adicional recomendada entre los pasos 3 y 4. Para la amplificación
de los diferentes marcadores moleculares se usaron los cebadores propuestos por Schneider et al.
(2014) (Tabla 1). Cada reacción de amplificación se llevó a cabo con un volumen final de 25 μL,L,
incluyendo 5 μL,L del  extracto de ADN,  1 μL,L de cada cebador (10 μL,M),  2  μL,L de solución de
dNTP’s, 0.25 μL,L de ADN polimerasa “HotStarTaq” (para los marcadores ITS y rbcL) ó 0.5 μL,L de
ADN polimerasa  “Invitrogen Taq”  (para  los  marcadores  matK,  ndhF y  trnL-F),  cada  enzima
acompañada  de  su  correspondiente  solución  buffer  (2.5  μL,L)  y  solución  de  MgCl2  (1.5  μL,L).
Adicionalmente  se  agregaron 2  μL,L de  solución  Q,  incluida  en  el  kit  “Qiagen PCR” (Qiagen,
Alemania) para los marcadores  matK y  ndhF,  lo cual mejoró los resultados de amplificaciones
deficientes. Para la obtención de las secuencias del marcador  matK se probaron inicialmente los
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cebadores  matK400F –  trnK2R,  los  cuales  dieron resultados regulares  en  G. antioquiensis (S.
Reinales 028 [COL]), C. spathulata (S. Reinales 033 [COL]) y R. sulcata (S. Reinales 027 [COL]);
como en los demás taxones no se logró amplificación con estos cebadores, aun modificando las
condiciones de la reacción,  se utilizaron adicionalmente los cebadores internos 472F y 1616R,
diseñados  por  Schneider  et  al.  (2014).  Las  reacciones  de  PCR  fueron  realizadas  en  un
termociclador “Maxygene Gradient” (Axygene); después de la denaturación inicial (94°C / 3 min ó
95°C /  15 min,  dependiendo de  la  enzima),  se  usaron los  siguientes  programas:  35  ciclos  de
denaturación (94°C /  20 seg),  anillamiento de los  cebadores  (46°C [ITS],  52°C [matK],  48°C
[ndhF, trnL-F], 55°C [rbcL] / 20 seg), y extensión de los cebadores (72°C / 30 seg), y finalmente
un periodo de elongación de 72°C por 10 min. Para la amplificación de secuencias de  matK en
todos los taxones,  así  como para  trnL-F en  R. regalis (S.  Reinales 163),  se probaron diversos
gradientes de temperatura de anillamiento, debido a la dificultad de obtención del amplificado. Los
productos de PCR fueron analizados mediante electroforésis con gel de agarosa 0.8%, en buffer de
TBE y  teñidos  con  “Syber  Safe”,  en  el  Instituto  de  Genética  de  la  Universidad  Nacional  de
Colombia (Bogotá). Los productos de PCR exitosos fueron purificados usando un “QIAquick PCR
Purification kit” (Qiagen, Alemania).  Finalmente los productos purificados fueron secuenciados
por el Servicio de Secuenciación y Análisis Molecular (SSiGMOL) de la Universidad Nacional de
Colombia, usando un secuenciador ABI 3500 de ocho capilares.
Tabla 1. Lista de las secuencias cebador utilizadas en las reacciones de amplificación y purificación.
Edición de secuencias, alineamiento y codificación de “gaps”
Las secuencias obtenidas para cada marcador fueron analizadas y ensambladas usando Sequencher
v. 4.1.4 (Genecodes). Las secuencias consenso, así como las secuencias descargadas de GenBank
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Marcador Secuencia (5’ - 3’) Referencia
ITS
ITS4 TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990)
ITS5 GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG White et al. (1990)
matK
matk400F CCCTAATTTACGATCAATTCATTCAAT Cameron et al. (2001)
trnK2R AACTAGTCGGATGGAGTAG Johnson & Soltis (1995)
472F AAATTGGTTCAAACTCTTCGCTACTC Schneider et al. (2014)
1616R TACTCGTATACTGCATGAGCA Schneider et al. (2014)
ndhF
310F GCCTTTTATATGTTTCGA Schneider et al. (2014)
331F TATTTACTTACTTTTGAAGGG Schneider et al. (2014)
2110R CCCCCTAYATATTTGATACCTTCTCC Olmstead & Sweere (1994)
rbcL
1F ATGTCACCACAAACAGAAA Fay et al. (1997)
724r TCGCATGTACCTGCAGTAG Fay et al. (1997)
trnL-F
c CGAAATCGGTAGACGCTACG Taberlet et al. (1991)
d GGGGATAGAGGGACTTGAAC Taberlet et al. (1991)
e GGTTCAAGTCCCTCTATCCC Taberlet et al. (1991)
f ATTTGAACTGGTGACACGAG Taberlet et al. (1991)
Nombre del 
cebador
se alinearon usando el algoritmo G-INS-i implementado en el programa MAFFT v.7.271 (Katoh &
Standley 2013), con un valor de 1000 para el parámetro “maxiterate”, y preservando la mayúscula
en el archivo de salida. Para los alineamientos de matK,  trnL-F e ITS fue necesario hacer ajustes
manuales menores al alineamiento. Los alineamientos generados usando este algoritmo fueron en
general buenos, a excepción de ITS para el cual se usó Gblocks v.0.91 (Castresana 2000; Talavera
& Castresana 2007), con los siguientes parámetros (-t=d [tipo de secuencia: ADN]; -b=a [permitir
la  permanencia de “gaps” en la  matriz final:  todos];  -d=y [generar un archivo con los bloque
seleccionados]); esto con el fin de remover de forma imparcial y reproducible aquellas regiones de
alineamiento ambiguo presentes  en la  matriz.  Como resultado de la  remoción de las  regiones
ambiguas se recuperaron 581 posiciones (77.4%) de las 751 originales contenidas en la matriz
alineada para este marcador.
Análisis filogenéticos
Se realizaron análisis individuales de Máxima Parsimonia (MP) para cada uno de los marcadores,
con el fin de evaluar la cantidad de información aportada por cada uno de ellos (Tabla 2), así como
observar posibles incongruencias bien soportadas entre las topologías. Adicionalmente se llevó a
cabo la prueba de incongruencia basada en la diferencia de longitud de las topologías – ILD (Farris
et al. 1994; Mickevich & Farris 1981), implementada en PAUP* 4.0 beta 10 (Swofford 2002) para
poner a prueba la homogeneidad entre los marcadores del núcleo y el cloroplasto. Debido a que no
se observaron diferencias bien soportadas entre las topologías,  y la prueba ILD (p  = 0.08) no
rechazó la hipótesis nula de homogeneidad entre los marcadores del núcleo y el cloroplasto, las
cinco matrices fueron concatenadas usando el programa Mesquite v3.04 (Maddison & Maddison
2011), resultando en una matriz de 29 terminales por 4138 caracteres con la cual se realizaron los
análisis  filogenéticos,  siguiendo los  postulados  de  evidencia  total  y  congruencia  de  caracteres
(Kluge  1989;  Kluge  1998;  Kluge  & Wolf  1993;  Rieppel  2005;  de  Queiroz  & Gatesy  2007).
Adicionalmente fueron codificados “gaps” para las matrices de ITS, matK y trnL-F, siguiendo la
metodología propuesta por Simmons & Ochoterena (2000). Estas nuevas matrices fueron también
concatenadas formando una matriz con un tamaño final de 29 terminales por 4027 caracteres, de
los cuales 25 fueron “gaps” codificados.
La matriz final (29 x 4138) fue analizada con las metodologías de Máxima Parsimonia (MP) e
Inferencia  Bayesiana  (IB).  Todos  los  análisis  de  MP  (matrices  independientes  y  matrices
concatenadas  con  y  sin  codificación  de  “gaps”),  fueron  llevados  a  cabo  en  TNT  v.1.5-beta
(Goloboff et al. 2008), usando búsqueda heurística (mult = replic 100000 hold 1000; bbreak = tbr),
tratando los “gaps” como datos faltantes y enraizando los árboles en  Philacra auriculata. Todos
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los  caracteres  fueron  considerados  como  no  aditivos  y  con  igual  peso;  adicionalmente  los
caracteres no informativos fueron desactivados, debido a que sobrestiman los valores del Índice de
Consistencia (CI).  Los árboles más parsimoniosos resultantes fueron resumidos en un árbol de
consenso estricto. Los soportes de los nodos fueron calculados usando los algoritmos Bootstrap
(BS) y Jackknife (JC) (eliminando el 33% de los caracteres en cada réplica), implementados en
PAUP* v4.0 beta (Swofford 2000), cada uno con 1000 réplicas y almacenando todos los árboles
encontrados en cada réplica. La cantidad de información contenida en cada una de las matrices, así
como los resultados de los múltiples análisis se encuentran en la Tabla 2.
Para los análisis de IB fue determinado con anterioridad el modelo de sustitución molecular con
mayor ajuste para cada uno de los marcadores usando JModeltest 2.1.10 v.20160303 (Darriba et al.
2012) y PhyML 3.0 v.20131022 (Guindon et al. 2010), con los siguientes parámetros: “number of
substitution schemes 3; Base tree for ML calculation=ML optimized; Base tree search=Best”. Con
base en el Criterio Bayesiano de Información (BIC), escogido según la recomendación de Darriba
et  al.  (2012),  fueron  seleccionados  los  modelos  para  cada  uno de  los  marcadores,  así:  ITS –
TrN+G; matK – TVM+G; ndhF – TVM+G; rbcL – K80+G; y trnL-F – TVM+G. El análisis de IB
se realizó en MrBayes v.3.2.6 (Ronquist et al. 2012), usando como “priors” el número de tasas de
sustitución (nst), y tipo de distribución y variación entre sitios (“rates”) de cada uno de los modelos
seleccionados,  con 2 corridas,  10 cadenas y 2 millones  de generaciones  por  corrida,  tomando
muestras cada 1000 generaciones, para un total de 2000 muestras, y se descartó el 25% de las
corridas  como  “burn-in”.  El  árbol  elegido  corresponde  a  un  consenso  de  mayoría  de  50%,
incluyendo todos los grupos compatibles con dicha topología. Se obtuvo convergencia entre las
corridas soportada por los siguientes criterios: Desviación Estándar Promedio de las Frecuencias
Particionadas (ASDSF) < 0.01 desde la  generación 430000 (Ronquist  et  al.  2012);   Factor  de
Reducción de Escala Potencial (PSRF) ~ 1.0, lo que indica que hubo convergencia en la estimación
de la  densidad  posterior  de  los  parámetros  de  nodos  y  longitud de ramas;  el  logaritmo de  la
verosimilitud  entre  muestras  no  presentó  un  patrón  definido,  indicando  que  las  muestras
caracterizaron adecuadamente  dicho parámetro;  el  Tamaño de Muestra  Efectivo (ESS) para  la
probabilidad  posterior,  la  verosimilitud,  y  los  parámetros  individuales  de  los  modelos  de
sustitución fue superior a 1000 en todos los casos. Finalmente se evaluó de forma visual la gráfica
de densidades posteriores entre las dos corridas, usando Tracer v1.6.0 (Drummond et al. 2012), y
no se encontraron diferencias mayores entre las densidades posteriores, por lo que se concluyó que
el análisis logró muestrear adecuadamente la distribución posterior del árbol y sus parámetros, así
como para los modelos de sustitución molecular.
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Tabla 2. Resumen de los resultados obtenidos del análisis filogenético de los diferentes conjuntos de datos
usando MP.
Resultados
Grado de información de las matrices usando Máxima Parsimonia
Las topologías resultado de los análisis individuales de MP para cada uno de los cinco marcadores
moleculares, en general no mostraron incongruencias mayores, con algunas excepciones debidas
principalmente  a  las  diferencias  en  número  de  taxones  entre  las  matrices  (Anexo  2).  Estas
observaciones están de acuerdo con los resultados arrojados por la prueba de ILD la cual no pudo
rechazar la hipótesis de homogeneidad entre los marcadores moleculares (p = 0.08). Sin embargo,
sí se encontraron diferencias en el número de caracteres informativos en cada una de las matrices,
así  como  en  la  cantidad  de  caracteres  que  se  comportaron  como  homoplasias  en  cada
reconstrucción (Tabla 2). El marcador rbcL mostró la menor cantidad de caracteres informativos
(6.2%) debido principalmente a que es una región del ADN cloroplástico altamente conservada,
por lo cual tiene un mejor desempeño en la resolución de las relaciones a nivel de familia o género
(CBOL Plant Working Group 2009); a pesar de la poca información, la cantidad de homoplasia
presente en la reconstrucción usando este marcador fue mucho menor (CI=0.77) con respecto a la
reportada para los marcadores ITS y  matK, los cuales contienen un mayor número de caracteres
informativos. El marcador con mayor cantidad de caracteres informativos fue ITS (33.4%); no
obstante, los valores de CI y RI de la reconstrucción fueron los más bajos encontrados dado que es
una región que presenta tasas de sustitución elevadas, útil para abordar preguntas a un nivel bajo en
la jerarquía taxonómica (Baldwin et al. 1995; Kay et al. 2006; Gillman et al. 2010); por esta razón
la matriz de ITS puede contener un alto grado de saturación (Kay et al. 2006), fenómeno que no es




Total “gaps” Ci Ri
ITS 24 6.12 581 - 33.4 8 525 0.59 0.76 21 19
ITS + gaps 24 6.12 587 6 33.8 8 518 0.59 0.77 21 19
matK 23 11.70 1264 - 11.5 2 228 0.72 0.86 20 19
matK + gaps 23 11.70 1271 7 12.3 4 230 0.74 0.87 20 18
ndhF 20 9.47 808 - 11.1 3 127 0.80 0.88 17 15
rbcL 26 0.18 552 - 6.2 1 48 0.77 0.93 12 12
trnL-F 26 11.68 933 - 10.3 2 145 0.85 0.92 18 17
trnL-F + gaps 26 11.68 945 12 12.2 1 158 0.86 0.93 19 19
Marcadores cloroplasto 29 7.55 3557 - 10.3 36 552 0.77 0.89 25 20
Matriz concatenada 29 7.20 4138 - 13.5 9 1085 0.68 0.83 25 22
Matriz concatenada+gaps 29 7.20 4163 25 14.3 6 1088 0.69 0.84 25 23













y ndhF presentaron mayor resolución para el clado de Rhytidanthera, en comparación con matK e
ITS, a pesar de que el porcentaje de caracteres informativos fue más bajo en ambos casos (Anexo
2).
La codificación de “gaps” no aumentó ni la cantidad de información ni de resolución para los
marcadores ITS,  matK, rbcL y  ndhF  significativamente; contrario a lo esperado, el número de
caracteres informativos disminuyó en el  caso de ITS, aunque los índices  CI  y RI  aumentaron
ligeramente con respecto a las matrices sin codificar “gaps” (Tabla 2). Sin embargo, para trnL-F la
codificación de “gaps” aumentó tanto la resolución como la cantidad de información, y tres de los
12 “gaps” codificados fueron recuperados como sinapomorfías que sustentan clados dentro del
grupo formado por Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia y Krukoviella. A pesar de que los análisis
de las matrices con y sin “gaps” codificados no mostraron mayores diferencias, se encontró que
existen múltiples “gaps” en los marcadores ITS, matK y trnL-F que son informativos para soportar
las relaciones entre  Sauvagesia erecta, Sauvagesia fruticosa  y Sauvagesia tafelbergensis (Anexo
2).
La matriz concatenada mostró en general un porcentaje bajo de caracteres informativos (13.5%),
sin embargo, estos fueron suficientes para resolver las relaciones filogenéticas entre los taxones de
interés, pues apenas tres clados se encuentran colapsados en el árbol de consenso estricto (Tabla 2,
Figura  1A).  Análisis  previos  (no  mostrados)  incluyendo  el  fragmento  de  276  bp  de  ITS  de
Rhytidanthera splendida (J.A. Steyermark & R. Liesner 119012 [MO]) secuenciado por Schneider
et al. (2014), arrojaron poca resolución dentro de Rhytidanthera, debido a que dicho fragmento no
presenta  variación  con  respecto  a  las  secuencias  de  las  cinco  muestras  de  Rhytidanthera
secuenciadas en el presente trabajo; esto provoca que todas las posibles posiciones de esta muestra
dentro del clado, resulten igualmente parsimoniosas, dando como resultado una politomía entre los
seis  terminales  en  el  árbol  de  consenso  estricto;  dicha  secuencia  se  comporta  entonces  como
“rogue  taxon”,  disminuyendo  la  resolución  en  el  cladograma  de  consenso  estricto  (Aberer  &
Stamatakis 2011), el cual es muy sensible a dicho fenómeno. Una vez retirada esa terminal, se
obtuvo resolución total dentro de  Rhytidanthera, por tal motivo los análisis de MP e IB con la
matriz concatenada se llevaron a cabo excluyendo dicha muestra.
Análisis filogenéticos
Los  análisis  de  MP e  IB  de  la  matriz  concatenda  fueron  en  general  congruentes  entre  sí,  a
excepción de la posición de Blastemanthus sprucei, que resultó hermano del clado que incluye a
los  géneros  Poecilandra,  Wallacea,  Sauvagesia,  Neckia,  Schuurmansia,  Schuurmansiella,
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Euthemis, Tyleria  y Adenarake  en la topología de MP con un soporte de 57% BS y 71% JC;
mientras en la topología de IB B. sprucei resultó hermano del clado compuesto por  Fleurydora,
Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia y Krukoviella, con un soporte de 0.63 PP (Figura 1). A pesar
de que el soporte fue regular en las dos reconstrucciones, en ambos casos fue más alto que el
reportado por Schneider et al. (2014), quienes encontraron valores de 54% de BS y menos de 0.5
de PP.
En general se recuperaron las relaciones filogenéticas propuestas por Schneider et al. (2014) para
el  clado  que  reúne  a  los  géneros  Poecilandra,  Wallacea,  Sauvagesia,  Neckia,  Schuurmansia,
Schuurmansiella, Euthemis, Tyleria y Adenarake; no obstante, se encontraron cambios importantes
en las relaciones para el  resto de los géneros de la tribu.  Fleurydora,  Rhytidanthera,  Godoya,
Cespedesia y Krukoviella forman un grupo monofilético bien soportado (83% BS, 0.99 PP), siendo
Fleurydora el  género  hermano  del  clado  formado  por  Rhytidanthera,  Godoya,  Cespedesia y
Krukoviella (90% BS, 1.0 PP). Tanto Krukoviella, género monoespecífico, como los restantes tres
géneros de dicho clado se recuperaron como grupos monofiléticos con buen soporte, y a diferencia
de lo encontrado por Schneider et al.  (2014) y Amaral (1991),  Rhytidanthera está posicionado
como grupo hermano del clado que incluye a las dos especies del género Godoya y a Cespedesia
junto con Krukoviella; esta última relación (Krukoviella + Cespedesia) ha sido constante en todas
las  hipótesis  filogenéticas  propuestas  para  este  conjunto  de  géneros.  En  cuanto  al  género
Rhytidanthera se encontró que las tres especies incluidas en el presente trabajo forman un grupo
monofilético bien soportado (100% BS, 1.0 PP), donde R. sulcata es el clado hermano del grupo
formado por R. regalis y R. splendida.
Un aporte adicional de este trabajo en el marco del análisis filogenético de Rhytidanthera, Godoya,
Cespedesia y  Krukoviella, es la recuperación de Godoya como un género monofilético con altos
soportes (100% BS, 1.0 PP). En el trabajo de Schneider et al. (2014) no era posible saber si este
género era o no monofilético, ya que solo se incluyó una de las especie del mismo (G. obovata).
Debido a que Godoya presenta solo dos especies distribuidas en el Norte de Sur América (Amaral
& Bittrich 2014), la inclusión de un individuo de  Godoya antioquiensis en el  presente trabajo
esclarece la monofilia del género. Es interesante observar que en este análisis filogenético Godoya
es hermano del grupo que contiene a  Cespedesia y  Krukoviella,  y no es el grupo hermano de
Rhytidanthera. Lo anterior está en desacuerdo con las interpretaciones clásicas de la taxonomía de
Godoya y  Rhytidanthera basada en caracteres morfológicos, en donde fueron considerados muy
cercanos y algunas de las especies que existen hoy en Rhytidanthera fueron descritas inicialmente
dentro de Godoya.
56
Figura 1. Reconstrucciones filogenéticas para Sauvagesieae a partir  de matriz concatenada de los cinco
marcadores  moleculares.  A. Máxima  Parsimonia:  consenso  estricto  (L=1085,  CI=0.68,  RI=0.83).  Los
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soportes de los nodos corresponden a Bootstrap y Jackknife (BS/JC). B. Inferencia Bayesiana: consenso de
mayoría de 50%, los soportes de los nodos corresponden a la Probabilidad Posterior PP.
Discusión
Relaciones filogenéticas
Según la más reciente hipótesis de las relaciones filogenéticas dentro Ochnaceae (Schneider et al.
2014), el género Blastemanthus es el grupo hermano del resto de géneros de la tribu Sauvagesieae
con un soporte bajo (54% BS, PP<0.5), y la tribu está dividida en dos grandes clados, uno que
relaciona  a  los  géneros  Fleurydora,  Poecilandra,  Wallacea,  Neckia,  Euthemis,  Schuurmansia,
Schuurmansiella, Tyleria, Adenarake y Sauvagesia (67% BS, 0.97 PP), y otro donde se encuentran
los géneros  Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia  y Krukoviella (83% BS, 0.8 PP). Sin embargo,
tanto en la filogenia utilizando Inferencia Bayesiana publicada por Schneider & Zizka (2017),
como en la obtenida en el presente trabajo (Figura 1), Blastemanthus y Fleurydora se ubican como
géneros hermanos del clado que incluye a Rhytidanthera. El aumento del muestreo en número de
taxones  y  número  de  caracteres  para  dicho  clado,  realizado  en  este  trabajo,  posibilitó  el
establecimiento  de  las  relaciones  filogenéticas  entre  estos  géneros  con  un  mayor  soporte.  La
posición de  Fleurydora como grupo hermano del  clado que incluye a Rhytidanthera,  Godoya,
Cespedesia y Krukoviella está sustentada en la congruencia presente en las topologías encontradas
usando MP e IB,  con un soporte de 83% BS y 0.99 PP; este  último valor  es  producto de la
presencia del clado en la gran mayoría de árboles de la muestra del análisis de IB (Figura 2).
Aún no ha sido posible esclarecer las relaciones filogenética de Blastemanthus dentro de la tribu
Sauvagesieae debido a la incertidumbre y bajo soporte que tiene su posición en todas las hipótesis
existentes. A pesar de que el árbol de consenso de IB sugiere que este género es el grupo hermano
del clado que incluye a Fleurydora y Rhytidanthera con un soporte de 0.63 PP (Figura 1), no existe
congruencia con la topología encontrada usando MP, en la cual este género está más relacionado
con el clado que incluye a  Wallacea,  Sauvagesia,  Euthemis, entre otros, aunque  con un soporte
bajo (57% BS). Estas diferencias son consistentes con el hecho de que en el análisis de IB un
porcentaje de los árboles de la muestra analizada mostraron la misma relación que en el análisis de
Parsimonia  (Figura  2),  sugiriendo  que  dentro  del  grupo  de  árboles  con  mayor  probabilidad
posterior, ambas hipótesis acerca de la posición de Blastemanthus son probables.
La relación de Fleurydora y Blastemanthus con el clado que incluye a Rhytidanthera fue propuesta
inicialmente  por  Hutchinson (1941)  basado  en  el  tamaño desigual  de  los  sépalos  presente  en
Fleurydora,  Godoya y Blastemanthus. Esta  relación  fue  posteriormente  ratificada  por  Dwyer
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(1944) quien sugiere la relación de Blastemanthus, Godoya y Rhytidanthera con base en la textura
y forma de los sépalos, las anteras rugosas y el estigma sésil; adicionalmente propone la inclusión
de Fleurydora en este grupo de géneros principalmente debido a la presencia de una placentación
parietal intrusiva. Sin embargo, la presencia de un estigma sésil es considerado actualmente una
condición plesiomórfica para la tribu Sauvagesieae (Schneider et al. 2014), y las anteras rugosas
con  apertura  poricida  apical  son  considerados  caracteres  plesiomórficos  para  toda  la  familia
Ochnaceae.
Figura 2.  Diagrama de densidad de árboles que muestra el resumen de todos los árboles contenidos en la
muestra de árboles con mayor probabilidad posterior obtenida después del “burn-in” en el análisis de IB.
Este diagrama fue construido con el programa DensiTree v.2.2.6.
Se plantea también una hipótesis alternativa acerca de la posición filogenética de  Rhytidanthera
con  respecto  a  las  hipótesis  existentes  basadas  en  caracteres  morfológicos  (Amaral  1991)  y
caracteres moleculares (Schneider et al. 2014), ya que en el presente trabajo se encontró que el
género  Rhytidanthera  es hermano del clado compuesto por  Godoya más el grupo que reúne a
Cespedesia y Krukoviella. En cuanto a las diferencias encontradas con la hipótesis de Schneider et
al. (2014), se deben principalmente al desconocimiento de los caracteres moleculares de este grupo
de géneros en dicho trabajo, sumado al número reducido de caracteres informativos existente en
los cinco marcadores moleculares utilizados, que en ningún caso superó el 34% (Tabla 2), por lo
que era de esperarse que las relaciones filogenéticas propuestas no fuesen robustas. Por otra parte,
el hecho de que solo fuese posible secuenciar un fragmento de 276 pb del marcador ITS para
Rhytidanthera, y que dicho fragmento no resultara informativo, generó una hipótesis filogenética
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donde la posición de  Rhytidanthera fue débilmente soportada. En algunos casos, la inclusión de
taxones con caracteres faltantes aumenta la resolución en algunas regiones de la topología con
respecto a los análisis en los que estos taxones son excluidos (Wiens 2006); sin embargo, evaluar
la calidad y cantidad de los datos que sí se tienen para dichos taxones resulta importante, debido a
que los análisis filogenéticos (independientemente de la metodología que se emplee) son capaces
de  reconstruir  de  manera  precisa  la  posición  taxonómica  de  un  taxón que  contenga  una  gran
cantidad de datos faltantes (95%) siempre que el número total de caracteres en el  análisis  sea
grande (Wiens & Moen 2008), de lo contrario la incorporación de estos taxones al análisis acarrea
pérdida de resolución, como en el presente caso.
Por otra parte,  la  inclusión de  Rhytidanthera,  Godoya,  Cespedesia  y Krukoviella en un grupo
monofilético en el trabajo morfológico de (Amaral 1991), está sustentada principalmente por la
presencia de estigmas sésiles, la apertura basal de la cápsula y la cicatriz anular que deja la estípula
al caerse; sin embargo, dichos caracteres se comportaron como homoplasias en su reconstrucción
filogenética, debido a que aparecen también en algunos taxones ubicados incluso por fuera de la
tribu  Sauvagesieae.  A  la  luz  de  la  presente  hipótesis,  un  carácter  que  podría  soportar  el
reconocimiento de Blastemanthus, Fleurydora, Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia y Krukoviella
como un grupo monofilético es la presencia de asimetría secundaria en las flores, es decir, debida
al desplazamiento de los estambres (5 – numerosos) hacia el extremo adaxial de la flor, durante la
antesis (Figura 3). En otros géneros de la familia como Testulea, Luxemburgia y Philacra las flores
presentan zigomorfía primaria, en donde los estambres y/o estaminodios (Testulea) se ubican en la
porción adaxial de la flor, desde etapas tempranas del desarrollo (Amaral & Bittrich 1998). Otro
carácter que soporta la agrupación de estos géneros es la placentación parietal intrusiva, propuesto
originalmente por Dwyer (1944), y reportado para Cespedesia por Matthews et al. (2012), el cual
consiste en numerosos óvulos unidos a las paredes de los carpelos, los cuales se curvan hacia el
centro del gineceo, generando un aspecto de placentación axilar.
A diferencia de lo reportado por Amaral (1991), caracteres como la presencia de sépalos que no
envuelven el botón floral en Cespedesia y Krukoviella representa una sinapomorfía putativa para
todo el clado incluyendo a  Blastemanthus, pues en todos los géneros del grupo los sépalos (o al
menos los más externos) no cubren el botón floral; sin embargo, hay una clara diferencia en los
sépalos de  Cespedesia y  Krukoviella puesto que a diferencia de los otros géneros, estos tienen
sépalos del mismo tamaño y forma, al parecer ubicados en un solo verticilo. En  Blastemanthus,
Fleurydora,  Rhytidanthera y  Godoya los  sépalos  se  encuentran  distribuidos  en  dos  o  más
verticilos,  el  más externo de ellos con tres sépalos reducidos,  parecidos a brácteas (Amaral  &
Bittrich 2014), y el verticilo interno con dos sépalos más grades; estos últimos en Rhytidanthera
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son cuculados y cubren totalmente  el  botón  floral,  por  lo  menos en  las  etapas  tempranas  del
desarrollo (Figura 4). Adicionalmente para Amaral (1991) la presencia de glándulas (coláteres)
basales en los sépalos de Rhytidanthera y Godoya es una homoplasia, debido a que se presentan
también en el género Indosinia; sin embargo, un estudio de las descripciones del género, así como
de las imágenes digitales de los especímenes depositados en P, revelan que los pelos glandulares
de  este  género,  se  encuentran  ubicados  en  el  margen  de  los  sépalos  y  al  parecer  son
morfológicamente diferentes a los encontrados en  Rhytidanthera y  Godoya.  Por otra parte,  los
coláteres  están  presentes  también  en  las  estípulas  (Figura  6,  Capítulo1),  las  brácteas  y  las
bractéolas de  Rhytidanthera,  Godoya,  Cespedesia y  Krukoviella, sugiriendo en el contexto de la
presente  filogenia  (Figura  1),  que  los  coláteres  debieron  perderse  de  forma secundaria  en  los
sépalos de  Cespedesia y  Krukoviella. Una observación a favor de esta hipótesis es la reducción
centrípeta en el número de coláteres que presentan Rhytidanthera y Godoya, en donde las estípulas
presentan muchos más coláteres que las brácteas y estas a su vez que los sépalos; incluso en los
sépalos internos que cubren el botón floral, el número de coláteres es mucho menor, y en algunos
individuos de hecho no se encontraron rastros de coláteres en estos sépalos (Figura 4). Por esta
razón se propone la presencia de coláteres en las brácteas florales como sinapomorfía putativa que
soporta las relaciones encontradas entre estos cuatro géneros.  Otros caracteres que soportan la
agrupación de  Godoya,  Krukoviella y  Cespedesia son la  presencia  de hojas  simples  obovado-
espatuladas,  y  flores  amarillas,  mientras  en  Rhytidanthera  las  hojas  son  compuestas
imparipinnadas con 7 a 15 folíolos, y las flores son blancas con un aroma dulce.
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Figura  3.  Flores  del  clado  Rhytidanthera en  diferentes  estados  de  desarrollo,  mostrando  zigomorfía
secundaria.  A-C.  Flores  de  Rhytidanthera en  estadios  progresivos  del  desarrollo,  a  las  que  se  les  han
removido las brácteas, los sépalos y los pétalos. D-E. Flores de Cespedesia spathulata. Las flechas indican la
posición de los estambres. Escala = 1mm. Imágenes modificadas de Matthews et al. (2012).  F. Flor de R.
sulcata  en antesis,  S. Reinales 137  (COL).  G. Flor de  Godoya antioquiensis en antesis,  S. Reinales 062
(COL). (c) coláteres, (g) gineceo, (e) estambres, sépalos (s), pétalos (p).
A pesar de que algunos de los marcadores moleculares secuenciados como  rbcL  se consideran
conservados  (Soltis  &  Soltis  1998),  en  conjunto  permitieron  proponer  una  hipótesis  de  las
relaciones  filogenéticas  al  interior  de  Rhytidanthera.  El  género  se  recuperó  como  un  grupo
monofilético bien soportado (100%BS, 1.0PP),  en donde  R. sulcata es la especie hermana del
clado formado por  R. splendida y  R. regalis  (Figura 1). Estos resultados son congruentes con lo
encontrado en el análisis de los caracteres morfológicos, en donde se sugiere que R. sulcata es la
especie más disímil de todas, debido principalmente a que posee folíolos más anchos con respecto
a las otras especies, un número elevado de estambres (52–67), entre 20–45 coláteres en la base de
los sépalos (el mayor número reportado para el género), así como estípulas, brácteas y bractéolas
persistentes  por  lo  menos  en  etapas  tempranas  de  desarrollo  de  las  flores  (Figuras  2,  4,  8  -
capítulo1). Por otra parte, no fue posible incluir en el análisis especímenes de  R. mellifera  R.E.
Schult., debido a que la localidad donde se distribuye es de difícil acceso, y las amplificaciones
usando material de herbario no fueron satisfactorias. Sin embargo, dados los resultados del análisis
morfológico  así  como  la  distribución  geográfica  de  la  especie,  se  esperaría  que  R.  mellifera
estuviera más relacionada con R. regalis que con las demás especies del género.
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Figura  4. Variación  en  la  estructura  y  composición  de  los  botones  florales  en  el  clado  que  incluye  a
Blastemanthus,  Fleurydora,  Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia  y Krukoviella. A. Blastemanthus, sépalos
5–10 pequeños, coriáceos y no cubren el botón floral;  R. Spruce 3709 (TCD). B. Fleurydora, sépalos 5,
diferenciados, 3 externos más pequeños con aspecto de bractéolas, y 2 internos más grandes, donde ninguno
cubre el botón floral;  H. Jacques-Félix 34b (P). C. Rhytidanthera, 5 sépalos diferenciados, 2 o 3 externos
más pequeños y coriáceos, los restantes más grandes y cóncavos cubriendo el botón floral, por lo menos en
etapas tempranas del desarrollo; J.M. Idrobo & R.E. Schultes 871 (GH). D. Godoya, 5 sépalos diferenciados,
2  externos  más  pequeños,  3  internos  más  grandes  que  cubren  el  botón  floral  en  etapas  tempranas  del
desarrollo;  S. Reinales 062 (COL).  E. Krukoviella, 5 sépalos más o menos del mismo tamaño y forma, no
cubren  el  botón floral;  A. Ducke  1839 (K).  F. Cespedesia,  5  sépalos  del  mismo tamaño y forma,  muy
reducidos  y  fusionados a  la  base,  no  cubren  el  botón floral;  R. Starr  99 (COL).  G. Rhytidanthera,  de
izquierda  a derecha,  bractéola  (*),  2  sépalos  pequeños,  3  sépalos  grandes  cubriendo el  botón floral.  Se
evidencia la disminución paulatina centrípeta del número de coláteres (señalados con la flecha negra);  S.
Reinales  132 (COL).  A,  B, C y E, tomadas de “Plants  Jstor”.  En todas las imágenes  los  sépalos  están
señalados con asteriscos y los pétalos con flechas blancas. Escala=1cm.
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Conclusiones
El aumento en el muestreo taxonómico y en el número de caracteres moleculares para la tribu
Sauvagesieae, permitió proponer la relación filogenética del género monotípico Fleurydora, con el
clado netamente neotropical  compuesto por  Rhytidanthera,  Godoya,  Cespedesia y  Krukoviella.
Este clado se caracteriza por la presencia de una placentación parietal intrusiva, y sépalos externos
reducidos que no cubren el botón floral. Rhytidanthera, Godoya, Cespedesia y Krukoviella fueron
recuperados como un grupo monofilético bien soportado, y se logró inferir la posición filogenética
de  Rhytidanthera como  el  grupo  hermano  del  clado  compuesto  por  Godoya, Krukiviella y
Cespedesia (estos dos últimos géneros también hermanos). La relación entre Godoya, Krukoviella
y Cespedesia está sustentada por la presencia de hojas simples y flores amarillas, mientras que la
relación de  Cespedesia y  Krukoviella está soportada principalmente por la organización de los
sépalos en un solo verticilo. Adicionalmente, los marcadores moleculares secuenciados también
permitieron proponer una hipótesis  de las relaciones filogenéticas al  interior de  Rhytidanthera,
donde R. sulcata, una especie conocida de relictos de bosques en Santander y Norte de Santander,
es la especie hermana del clado compuesto por R. regalis, propia de las serranías de Macarena y
Chiribiquete, y R. splendida, distribuida principalmente en la cordillera Oriental.
A pesar de que se ha propuesto la relación entre Blastemanthus, Fleurydora y el clado que contiene
a  Rhytidanthera,  no  fue  posible  esclarecer  la  posición  filogenética  de  Blastemanthus debido
principalmente a la incongruencia entre las topologías obtenidas en el presente estudio usando MP
e IB, así como aquellas reportadas en los trabajos de Amaral (1991) y Schneider et al. (2014); un
aumento  en  el  muestreo  taxonómico  de  la  tribu,  y  en  los  caracteres  moleculares  del  género
permitirá poner a prueba las hipótesis existentes.
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Rhytidanthera (Planch.) Tiegh. es un género monofilético bien soportado, compuesto por cuatro
especies,  R. mellifera,  R. regalis,  R. splendida y R. sulcata,  distribuidas principalmente en los
bosques andinos de Colombia y Venezuela, entre los 200 y 1900 m de altitud, siendo R. mellifera
la única especie que habita bosques restringidos a las formaciones montañosas de la Amazonía. Se
propone la inclusión de R. fragrans y  R. magnifica en la sinonimia de R. sulcata y  R. splendida
respectivamente,  debido  a  que  los  caracteres  utilizados  inicialmente  para  separarlas  de  otras
especies, hacen parte de un continuo de variación morfológica que no fue posible discriminar. Por
otra  parte,  tanto  los  caracteres  morfológicos  como moleculares  sugieren  que  R.  sulcata es  la
especie más disímil de todas, ya que se posicionó como el grupo hermano del clado conformado
por R. regalis y R. splendida.
Morfológicamente  Rhytidanthera se caracterizan por tener hojas compuestas, imparipinnadas, de
7–15  folíolos,  inflorescencias  en  panícula,  con  presencia  de  brácteas  florales  persistentes  en
algunos casos, flores levemente aromáticas, sépalos de diferente tamaño y forma, organizados en
dos verticilos, pétalos blancos, y numeroso estambres (27–67). Se encontró que algunos de los
caracteres tradicionalmente usados para separar las especies, como son el tamaño de los folíolos, la
fusión  de  folíolos  apicales  y  la  forma  de  los  pétalos,  son  caracteres  altamente  variables;  en
contraste, el número de estambres, el número de coláteres en los sépalos, la presencia de peciólulo,
el número de folíolos, la forma de la inflorescencia y el hábito de crecimiento, son caracteres que
en conjunto permiten delimitar las especies presentes en este género.
Dentro  de  la  tribu  Sauvagesieae  (Ochnaceae),  Rhytidanthera se  encuentra  cercanamente
relacionada  con  los  géneros  Fleurydora,  Godoya,  Cespedesia  y  Krukoviella,  siendo  el  grupo
hermano del clado formado por estos tres últimos géneros. El reconocimiento de estos géneros
como un grupo natural, está soportado por la presencia de flores con zigomorfía secundaria, una
placentación parietal intrusiva y presencia de coláteres en la porción basal de la superficie adaxial
de  las  brácteas  de  la  inflorescencia.  Cabe  resaltar  que  la  afinidad  entre  Fleurydora,  género
endémico  de  Guinea  Francesa  y  el  clado  neotropical  compuesto  por  Rhytidantheta,  Godoya,
Cespedesia y Krukoviella, abre paso a preguntas de tipo biogeográfico dentro de Sauvagesieae.
Debido a la alta variación en los caracteres tanto vegetativos como florales de las especies de
Rhytidanthera, se hace necesario aumentar el esfuerzo de recolecta a lo largo del país, con el fin de
contar con mayor número de individuos muestreados, sobre todo en periodo de floración. Esto
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permitirá hacer un análisis más detallado de la variación de algunos caracteres como la forma de
los pétalos, la forma de las estípulas y brácteas, que debido a su naturaleza caediza, son de difícil
caracterización.  Aumentar  el  muestreo  de  este  grupo  en  el  país,  permitirá  ampliar  nuestro
conocimiento acerca del estado de las poblaciones de estas especies, ya que según lo observado, las
poblaciones  son  pequeñas  y  están  bastante  restringidas  a  bosques  bien  conservados  con  alta
pendiente.  Dicha  información  facilitará  la  evaluación  de  los  estados  de  amenaza  para  estas
especies,  con miras  a  conservarlas,  ya  que son elementos  típicamente  andinos que han estado
expuestos a presiones de tala y fragmentación del hábitat.
Finalmente,  resulta  necesario ampliar  el  muestreo taxonómico y en número de individuos por
especie en los análisis filogenéticos, con el fin de poner a prueba usando caracteres moleculares, la
delimitación de especies realizada con base en caracteres morfológicos. Sin embargo, esto solo se
puede llevar a cabo mediante un enfoque poblacional, que permita cuantificar la variación tanto en




Anexo 1: Lista  de  taxones  incluidos  en  el  análisis  con  información  sobre  número  de  colección  y
acrónimo de herbario de depósito, localidad de recolección y número de acceso de GenBank para los cinco
marcadores moleculares utilizados.
70
Anexo 2: Árboles filogenéticos obtenidos para cada uno de los marcadores moleculares por
separado, usando MP.
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